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ZUSAMMENTFASSUNG

Die Arbeit behandelt die frilhontogeneti-
sche Mollusken-Entwicklung der Schale und
der diese bildenden Epithelien, Speziell
werden Archaeogastropbden, Ammoniten und
Neritaceen behandelt und mit einigen ausge~-
wihlten htherem Gastropoden verglichen,
Archaeogastropoden,Neritaceen und hdhere
Gastropoden sind paldontologisch gut trenn-
bare Gruppen, wenn die Bildungwnd Morpholo-
gie der frihontogenetischen Schalen vergli=-
chen werden, Eine Verbindung zwischen Ar-
chaeogastropoden und Ammoniten zeigt sich
in der Art der Mineralisierung der organi=-
schen Primdrschédlchen, Cephalopoden sind
generell eine ziemlich einheitliche Gruppe
der Mollusken, deren Vorfahren den Vorfah-
ren der Archaeogastropoden nahe verwandt
waren, Neritaceen und h8here Schnecken ver-
bindet die innere Befruchtung sowie der Be-
sitz einer echten Larve, die den Archaeo~
gastropoden wie auch den Cephalopoden fehlt,
Die Ergebnisgse werden in einem Schema des
Entwicklungsablaufes in der Ontogenese dar-
gestellt und zur Phylogenese des Mollusken-
stammes in Bezug gebracht, Hierzu werden
auch einige Entwicklungsabldufe bei Kifer-
schnecken, Muscheln und Scaphopoden mitein-
bezogen, Es erweist sich, daB einige in der
Systematik bisher noch bewertete Eigenschaf-
ten und Merkmale nur sehr mit Vorsicht ge-
nutzt werden diirfen, wdhrend andere bisher
wenlg beachtete Kriterien mehr Aussagekraft
besitzen als bisher vermutet, Die Bildung
der Schalendriise erweist sich als die zen-
trale Erfindung der Mollusken, die vermut-
lich wdhrend des oberen Kambriums die Con-~
chifera entstehen lieB8, Mit vielen Beispie-
len wird belegt, daB innerhalb aller behan-
delten Molluskengruppen eine Ausdeutung
fossiler Schalenreste nur dann zu sinnvol-
len Ergebnissen filhrt, wenn die Bildungs-
welse der Schale bel rezenten Verwandten
gut untersucht ist, Umgekehrt zeigt es sich,
daBs Modelle der Evolution der Mollusken,
die nur auf Rezentbefunden basieren, in der
Regel wenig Ahnlichkeit mit dem tatsichli-
chen Ablauf der Geschehnisse aufweisen,

SUMMARY

The development of the early ontogenetic
shell and the epithelia forming it 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 different from all
other gastropod orders (Chapter 2)., Here a
bilaterally symmetrical purely organic
shell is mechanically deformed by force of
the soft body from the inside and the out-
side. During the transition 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
coiling of the shell of archaeogastropods
is independent from twisting of the soft
parts inside it. This is demonstrated by
the cuplike patellacean archaecgastropods.
Here a bilaterally symmetrical shell can be
produced by a normally torted animal, Si-
milar independence of shell and body torsion
can also be observed in quite different
and unrelated gastropod groups outside of
the archaeogastropods, Torsion has nothing
to do with the ability of the embryo to
withdraw into its shell, but is the result
of differential growth of epithelia, mainly
those of the visceral mass. Due to it foot
and mantle cavity are brought into the
right position needed in benthic 1ife,

The early ontogentic shell of fissurella-
cean archaeogastropods shows several featu-
res of the same systematic value as those
used in taxonomy but usually suggesting a
different system., The formation of a slit
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 restric-
ted to bivalves and polyplacophores, The
primary shell of the archaeogastropod can

be a tool to differenciate these from all
other gastropods including the Neritacea,

An account of different morphologies and
sculptures of the primary shell is provided,

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 cells). After
detachment from the latter the whole outer
shell became mineralized, while the inner
conch walls remained of organic structure,
These and the whole interior of the conch
were covered by mineral Jayers afterwards,
Tissue shell connection migrated from the
inner surface of the inner 1ip to the sur-
face of the first septum and from there to
the internal side of the third chamber du-
ring formation of the siphuncular system,
The construction of the first septum pre-
ceeded that of the original siphuncular
rod, while following septa were produced
in connection to each segment of the
siphuncie, 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,
Spirula, and Nautilue 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 fossil cephalopods alike lack a true
larval stage and have extremely yolk rich
eggs if compared with most other molluscs,
Shape, size and structure of embryonic
shells of fossil 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 it possible to differentiate
endocochleates from ectocochleates, The

data presented indicate that original
cephalopods and primary archaeogastropods
had a common ancestor, living in the Upper
Cambrian, with direct development, a fea-
ture still present in both groups, First
cephalopods can be reconstructed a bit
more in detail and with more functional
reason than found in literature up to now
(Chapter 3,6.3).

The Neritacea (Chapter 4) are an inde-
pendent group of gastropods, neither
archaeogastropod, nor of meso-neogastropod
relation, This is shown in their anatomy
in their embryonic development, and in
their shell morphology. The lTatter is
analyzed indetail and will allow in the
future to differentiate fossil nertiaceans
from other molluscs., The shell detaches
from the cells of the mantle during early
ontogeny, before the visceral mass is
covered by it. Early mineralization and
growth lines as well as growth around
the slightly torted body characterizes the
embryonic shell, Its mode of coiling differ
from that of the strongly convolute larval
shell, These characters separate neritacean
with freelarvae 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-
tic,

Within Neritacea as well as within other
unrelated gastropod families and orders
limpet-1ike species are found (Chapter 4.5)
The change from the coiled early ontogene-~
tic 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 its
shell, but rather pulls its shell down onto
the substrate, when in danger, The result
is an externally and internally similar
shell which aiso may become extremely simi-
Tar to shells of untorted molluscs, like
recent and fossil monoplacophores, It 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 restric-~



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
a2 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 capsule, embryonic
development is adapted to this, and syste- .
matic information is lost, A number of
cases shows how liquid yolk, yolk grains,
and nurse eggs are taken by embryos at
different stages of development, Distance
from marine way of life masks the indirect
course of development strongly, The fresh-
water and land snails in addition, provide
@ 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-
terizing the mantle, are produced simul-
taneously., The muscle mantle can close

1 EINLEITUNG - INTRODUCTION

In der heutigen Fauna stellen die Mol-
lusken einen sehr artreichen und vielgestal~-
tigen Stamm der Invertebraten dar, der nur
von den Insekten an Zahl Ubertroffen wird,
Da die Mollusken bereits seit dem Beginn
des Kambriums in den fossilen Faunen ver-
treten sind und mit ihrem harten GehHuse
ein ausgezeichnetes Fossilisationspotential
besitzen, verschiebt sich dieses Verhiltnis
fiir den Geologen zugunsten der Mollusken,
Dem Paldontclogen bleibt meist nur die
Schale zum Studium des Molluskentieres,
wdhrend der restliche Kdrper nicht oder
nur sehr unzuldnglich ilberliefert ist, Bei
den rezenten GroBgruppen der Mollusken gibt
es noch Arten, die sich auf altpaldozoische
Vorfahren beziehen lassen, Als sogenannte
lebende Fossilien werden die rezente Mono-

over the shell gland before shell formation,
thus making the shell an internal one,

bifferences present in the ontogeny of
molluscs makes it 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 specific way of early shell formation
independently from untorted bilaterally
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 little
use for reconstructing the phylogeny. Direct
development with a adult organs appearing
without transitional organs is the original
type, present in archaeogastropods and
cephalopods, Larvae having to metamorphose
transitional organs into adult ones and
thus carryinag ocut indirect development
characterize all higher gastropods and have
developed independently within the bivalves.

placophore Neopilina, die Archaeogastropo-
de Pleurotomaria und die Cephalopode Nau-
tilue angesehen, Diese Liste 148t sich
stark erweitern, da eine ganze Anzahl im
dlteren Paldozoikum erstmalig auftretender
Molluskengruppen mit vielen Arten bis in
unsere Zelt reichen, Im oberen Kambrium
gliedern sich die Friihmollusken, die vorher
in ihrer Einstufung problematisch sind, in
Gruppen und Klassen auf, deren Vertreter
auch in der heutigen Fauna vorhanden sind,
Zu jener Zelt entstanden die Conchifera,
zu denen die Scaphopoden, Bivalvier,
Gastropoden und Cephalopoden zu rechnen
sind,

Der Schwerpunkt dieser Studie liegt auf
den Gastropoden, besonders Archaecgastro-



poden und Neritaceen sowlie auf den Ammoni-
ten, Das Gehduse rezenter und fossiler
Gastropoden und Cephalopoden spiegelt die
Lebensgeschichte seines Tr&dgers wider, Sei~
ne Gestalt ist funktionell, Im Lebensablauf
eines Individuums verédndert sich die Funk-
tion., Neben der Entwicklungsgeschichte ei-
nes Individuums reflektiert das Gehduse in
seiner Gestalt auch die Entwicklungsge=-
schichte der Art, der Gattung und der gan-
zen Gruppe von Mollusken, zu der es gehért,
All diese Faktoren liberlagern sich, Die
Ausdeutung eines fossilen Molluskengehduses
auf seine Funktion und auf die Stammesge-
schichte hin ist mit vielen Unsicherheits-
faktoren behaftet, die nicht zuletzt darauf
beruhen, daB die Verhédltnisse bei rezenten
Mollusken unvollstdndig bekannt sind, Das
Ziel dieser Studie ist es daher, die Ge-
hdusemorphologie, vornehmlich der friihonto-
genetischen Stadien, mit dem Weichkdrper in
Verbindung zu setzen, 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 einfiligen lassen,
der eine phylogenetische Auswertung fir die
Conchifera im ganzen 2zul&Bt, wurden einige
ausgewidhlte Beispiele von anderen Mollusken
mit herangezogen,

Obwohl es auch innerhalb der Mollusken
mehrere groBe Gruppen gibt, die nur fossil
bekannt sind, bin ich Uberzeugt, daB nur
die genaue Kenntnis der rezenten Mollusken
eine Interpretation der fossilen Fauna in
befriedigender Welse erméglicht,

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 Universitdt von
Khartoum in Port Sudan-Suakin, Sudan, durch-
gefihrt werden, Weiterhin wurden in den In-
stituten fiir Paldontologie in Bonn und Er-
langen Zichtungen durchgefilhrt, Aufsammlun-
gen von rezenten Molluskengehdusen und Ge-
legen erfolgten in der Region von Woods Hole

(Massachusetts, USA), an der kolumbiani-
schen Karibikkliste sowie in Curacao, am
Mittelmeer bei Rovinj
sur-Mer (Siidfrankreich), am Atlantik bei

Cornwall (England) und den Kanarischen In-

(Istrien) und Banyuls

seln, am Roten Meer bei Agaba und Port Su-
dan, Schalenmaterial von Arten des tiefen
Wassers konnten aus Proben der Woods Hole
Oceanographic Institution ausgelesen und
aus tieferem Wasser beil Banyuls-sur-Mer
gedredscht werden, Weitere Proben kommen
von der kalifornischen Pazifikkiliste und von
der Atlantikkiiste bei den Hebriden, Leben-
des Plankton wurde in Santa Marta, Banyuls-
sur-Mer und Yerseke (Osterschelde, Nieder-
lande) mit dem Netz gefangen, Fossiles
Material von 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. Beli marinen Ar-
ten war es in der Regel notwendig, flieBen-
des Seewasser beil der Aquarienhaltung zur
Verfiigung zu haben, Die Aufzucht hdherer
mariner Gastropoden wurde von BANDEL (1975a
geschildert, 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
Glasbehdltern aufbewahrt, deren Wasser
nach einigen Stunden gegen frisches ausge-
tauscht wurde, Die Beobachtung der Embryo-
nen der gezlichteten 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, Bel diesem muBte zur Untersu-
chung der Embryonen jewells die Eikapsel
gebffnet werden, Dies war auch der Fall bei
anderen hdheren 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 Gehduse der verkieselten



Kreidemollusken aus Jordanien wurden aus
dem Kalkstein mit Essigsdure herausgedtzt,

Terminologie: Bei der Auswahl beschreiben-
der Begriffe fir die Weich- und Hartteile
der Mollusken wird einer mdglichst einfa-
chen Wortwahl Vorzug gegeben, Dies erfolgt
in der Hoffnung, daB damit die oft recht
komplizierten Bildungsvorginge und rdumli-
chen Verhdltnisse in den Gehdusen 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- .
hduseabschnitte wurden die Begriffe Em-
bryonalgehduse und Larvalgehduse (BANDEL,
1975a) vermieden und durch neutralere Be-
griffe 'wie Primdr-, Sekunddr-, Tertidrge-
hduse ersetzt, Hierbei ist das vom Embryo
zuerst gebilddete Gehduse das Primirgehiu-
se, unabhdngig davon, zu welcher Entwick-
lungsphase und an welchem Entwicklungsort
das Gehduse auftritt, wird das Primidr- vom
Sekundirgehduse abgeldst usw, Die Begriffe

oben und unten, links und rechts, innen und

""" [ AUSSENLIPPE

INNENLIPPE
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UNTEN

Abb, 1. 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, 1
definiert, Als Ausgangsbasis dient die Le-
bensstellung der Schnecke oder Cephalopode,
Bei der Veligerlarve weist die Mindung des
Gehduses nach oben, beim benthonischen Tier

nach unten,

2 MORPHOLOGIE UND BILDUNG DES FRUHONTOGENETISCHEN 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.
Fertilization of the encapsuled eggs is
external, Development within the egg covers
and as free swimming embryos differs only
in the rate of development, with more rapid
succession in the latter, Earliest observed
hatching occurs in the transition from the
veliger-to trochophora phase when cells of
a shell gland have appeared, By a combina-
tion of increase of internal pressure and
rapid growth of the gland cells the original
mantle expands rapidly while secreting a
first shell cap. Further growth of the ring
of gland cells across the visceral mass is
somewhat slower but the whole primary shell

tissue is attached with the shell edge
while the visceral mass is free., When the
conch covers the visceral mass, two muscles
form, a left attached near the median axis
and a right one on the right side to the
shell interior (velum-aperture orientated
upwards)., Mantle edge then detaches from
conch margin and the soft body of a free
swimming embryo can totally be retracted
into its shell, velum with ciiia folded
onto it closing the aperture, Since muscle
shell connection is not symmetrical the
visceral mass lies at the right, It be-
comes stretched and coiled trochospirally
due to differential growth of its epithelia,
In this process of growth the anterior body
with velum and growing foot is passively
rotated by about 90°, Between foot and
operculum on the right outside and muscle



attached visceral mass on the inside, the
bilaterally symmetrical cup-like shell is
mechanically deformed. During this process
the left side becomes apical and the right
side umbilical, lateral folds ("sutures")
form and the inner lip is pressed inside
and inclined, After shell deformation the
left retractor muscle is resorbed. The
right one becomes the only retractor and
the precursor of the columellar muscle of
the adult, In this transitional stage be-
tween swimming embryo and crawling young
the shell becomes rapidly mineralized
throughout, Shell growth continues only
after a successful start of benthic 1ife,

Als Untersuchungsobjekte zur Beobachtung
des Ablaufes der Embryonalentwicklung bei
Archaeogastropoden dienten 4 Arten der
Trochaceen aus dem Mittelmeer bei Banyuls-

sur-Mer,

Bel den Arten Cantharidue exasperatus,
Gibbula drepaneneies und Gibbula adansont
verlduft die Entwicklung der Embryonen im
Schutze des Geleges bis zu dem Zeltpunkt,
zu dem die schliipfenden Tiere bereits krie-
chen kdnnen, Bei Gibbula divariecata dage-
gen vollzieht sich die Embryonalentwicklung
vornehmlich im freien Meereswasser, Die
Larve ist 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, dafR die einzelnen Schritte
eine ungleich lange Zeit beanspruchen. Bel
Gibbula divarieata erfolgen alle Entwick-
lungsstufen nach der Herausbildung der
Trochophora rascher hintereinander als bei
den drei Arten, die im schiitzenden Gelege
verbleiben, Die Weibchen von Cantharidus
exaepefatue, Gibbula drepanensie und Gibbula
adansoni produzieren eine gelatin®se Ei~-
masse, die aus runden Eikapseln besteht,
in denen die kugeligen, dotterreichen gelb-
lichen bis griinlichen Einzeleier eingebettet
liegen (Abb. 10,11), G<bbula divaricata
Weibchen scheiden grinliche Eier aus, die
einzeln oder zu mehreren zusammen direkt
ins Meereswasser entlassen werden, Diese

Eier sind von einer kugeligen, retikulat
verfalteten Eihillle umgeben und werden mit
der Wasserstrdmung verdriftet und von ihr
verstreut (Abb. 8a).

2,1,1 ENTWICKLUNG BIS 2UM FERTIGEN PRIMAR-

GEHAUSE

Die Befruchtung der Eier vollzieht sich
auBerhalb des Kdrpers des welblichen Tie-
res, Die befruchteten Eier entwickeln sich
rasch, wobei die ersten Zellteilungsschrit-
te von ROBERT (1902)
den, Die Zellen am animalen Pol (oben)

im Detail verfolgt wur
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 eine
einfache Trochophoralarve entwickelt, die
einen rundlichen Ko&rper und einen einfachen
Wimperkranz (Prototroch) besitzt, Der Wim-
pernkranz ist aus der Korpermitte verscho-
ben und umgibt den vorderen Pol des nun et-
was elliptischen Gebildes (Taf, 1/1). Der
Kérperinnenraum ist v6llig mit undurchsich-
tigen, an Dotter reichen runden Zellen ge-
fiillt, Randliche Dotterzellen beulen die
AuBenoberfldche der Trochophora aus und
prdgen 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 Eihillle,

Gibbula divaricata verldft nach etwa
15stiindiger Entwicklung die Eihiille als
Trochophora (Abb, 2a), Am vegetativen Pol
hat sich die Zellschicht, die die dotter-
reichen Zellen des animalen Pols umwachsen
hat, liickenlos geschlossen, Die unregel-
midBige Oberflédche des Eingewelidesackes
wird dadurch beseitigt, daR die Larve zu
einem piall gefiillten Kdrper ausgespannt
wird, in dem sich der Innendruck der Kb&r-
perfliissigkeit erhdht, Hierbei wird auch
die seitliche Grube, der Entstehungsort
des Mantelgewebes, zu einer flachen, schwac
eingewdlbten Scheibe ausgespannt (Taf, 1/1)

Die Driisenzellen des Mantelgewebes dif-
ferenzieren sich weiterhin aus, Bei Gibbula
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divarieata tritt eine erste Schalenkappe,
welche die gesamte apikale Rundung des
Eingeweidesackes iUberdeckt, bereits nach
etwa 20-stiindiger Entwicklung auf (Taf,
1/2), bei Gibbula adaneoni nach 30 Stunden
und bei Gibbula drepanensis und Canthari-
due exasperatug nach 36 Stunden, Das Aus-
elnanderriicken: des schalenabscheidenden
Zellpolsters erzeugt den ringfSrmigen Man-
telrand schnell, hierbei wird ebenso rasch
die Schale sezerniert, Dieser Zellvermeh-
rungsvorgang wird durch eine weitere Er-
hShung des Innendrucks im Eingeweidesack
des Embryos beschleunigt, bei dem das In-
nenvolumen erweitert und die ektodermale
Hiille des Eingeweidesackes gespannt wird,
Das so entstandene, den apikalen Kdrper be-
deckende Schdlchen ist vdllig symmetrisch,
im Querschnitt gleichfdrmig gewdlbt und in
der Aufsicht rund,

Von nun an geht das Schalenwachstum lang~
samer vor sich und ist mit dem Wachstum des
Drisenwulstes gekoppelt, der sich iliber den
apikalen Bereich des Embryos ausbreitet
(Abb, 2b)., Das Schilchen ist mit dem Scha-
lenabscheidenden Zellen des Mantelrandes
rundum fest verbunden, es besteht keine
Offnung 2wischen dem AuBenrand des Mantels
und der Innenoberfldche der Schale (Taf,
1/2), Das Mantelgewebe (bzw, die Oberfl&-
che des Eingeweidesackes), welches hinter
dem schalenbildenden Rand gelegen ist,
kann sich zwar von der Schaleninnenober-
fldche zurilickziehen, doch muB hierzu iliber
die ektodermalen, frisch produzierten Man-
telzellen Fllissigkeit in den so entstehen-~
den Hohlraum ausgeschleust und bei Riick-
kehr des Gewebes an die Schalenoberfliche
wieder aufgenommen werden, Somit ist kein
Druckunterschied zwischen dem Innenraum
der Schalenkalotte und dem Kdrperinneren
des Embrycs zu verzeichnen,

Beim Erscheinen der ersten Schalenkalot=-
te befindet sich die Trochophoralarve im
Umbau zur Veligerlarve (Abb, 2b), Hierbei
tritt neben dem urspriinglichen Wimperkranz
(Prototroch) ein einfacher Kranz bewimper-
ter Zellen auf, der sich durch seitliche
Auswdlbung vergr&Bert und verstidrkt 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 von
einer geschlossenen Zellschicht (Ektoderm)
bedeckt., b, Die Umwandlung der Trochophora
in die Verligerlarve erfolgt, indem der
Wimperkranz an zwel Stellen zu Velum-Lappen
umgeformt wird (oben links und rechts), und
indem der iiber den Hinterkdrper vorriickende
Mantelsaum eine organische Schale (Primdr-
gehduse) ausscheidet,

a, Trochophore of archaeogastropods with
anterior ring of cilia and rounded posterior
pole covered by ectodermal cells. b, Tran-
sitional phase from trochophore to veliger
with cilia concentrated in forming velum-
lobes. The apical (posterior) portion of

the body becomes covered by the growing
primary shell,

sich durch eine ringf&rmige Einschniirung

um den Vorderpol des Embryos herum zunehmend
vom restlichen Kbérper (Eingeweldesack) ab,
Die Schalendriise ist seitlich gelegen, Da-
her wdchst das Mantelgewebe bei seilner Aus~
breitung liber den Eingeweidesack auf der

der Schalendriise gegeniiberliegenden Seite
stdrker, Das ist im folgenden die AuBenseite
des Gehduses, die im Bereich der Apertur

die AuBenlippe darstellt, Die kiirzere Sei-
te bildet demnach die Innenseite des Ge-
hduses, die im Bereich der &ffnung die
Innenlippe bildet, Die Drisenzellen des
ringférmigen Mantelwulstes scheiden die
Schale in ihrer vollen Miachtigkeit aus,

Das Gehduse wird weiter hinten vorerst nicht
mehr verdickt, Die Primdrschale zeigt be-
reits eine artspezifische, charakteristi-
sche Skulptur,

Nachdem der gesamte apikale Bereich des
Embryos vom Mantel Uberwachsen ist, be-
sitzt das Gehduse eine eifdrmige Gestalt mit
schridg abgeschnittenem Ende der gerundeten

Apertur (Abb, 6), Die Innenseite des Ge-



hduses ist kurz, die AuBenseite lang, beide
sind gleichfdrmig gekriimmt, 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 v8llig von
der Schaleninnenseite abldsen, ist jedoch
gegen aufen noch v6llig abgeschlossen (Abb,
3a).

Ein erster Abschnitt der Gehdusebildung
ist hiermit abgeschlossen, nach 24 Stunden
bei Gibbula divaricata und 42 bis 44 Stun-
den bei Cantharidus exasperatus, Bel der
frel im Wasser schwimmenden Larve ist die
Primdrschale von ihrem ersten Erscheinen
bis zur endgiiltigen Gr&Be innerhalb von
4 Stunden ausgeschieden, Bel den sich im
Gelege entwickelnden Embryos dauert dieser
Abschnitt etwa doppelt so lange, Mit der
Fertigstellung des Primdrgehduses verdn-
dert sich auch die Anheftung der apikalen
Koérperregion mit der Schale, Es bilden sich
zwel Muskelstrdnge aus, die sich rechts
und links am extremen Rande der urspriingli-
chen Epithelverankerung mit der Schale ver-
binden, Diese Anheftung hatte sich bereits
herausgebildet, als das Primdrgehduse 2zu
etwa zweil Dritteln seiner Gr&Be sezerniert
1/2) . Muskelzellen treten aber
erst ganz kurz vor der Fertigstellung des

war (Taf,

Gehduses auf, Betrachtet man die Larve in
ihrer Lebensstellung im Plankton, so weist
die Mlndung des Gehduses nach oben, Sie
wird durch die Aktivitdt 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, wdhrend die
Zellen des rechten Muskels in das Velum
hinein verlaufen,

2.1,2 ENTWICKLUNG BIS ZUM BEGINN DER GE~

HAUSEMINERALISIERUNG

Nachdem die Muskeln funktionell geworden
sind und gleichzeitig mit dem AbschluB ih-
rer Bildung l&sen sich die Mantelrandzellen
von der Schale, Damit wird die Anheftung
des Eingeweidesackes an den Mantelrand auf-
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Abb, 3a, Veligerlarve einer Trochacee mit
sich bildendem Primidrgehduse, Der Ort des
spidteren Muskelansatzes ist in der Gestalt
einer Mantelgewebeanheftung bereits sicht-
bar (unten Mitte), Der Geh&duserand ist mit
dem Mantelrand fest verbunden, b, Veliger-
larve einer Trochacee nach der Abl&sung des
Mantelrandes vom Aperturrand des Geh&uses,
Der Weichkdrper ist mit der Schale durch
zwel Muskeln verbunden (unten Mitte),

a. Veliger of trochacean with growing pri-
mary shell that is attached with the tissue
all along the shell margin and a spot of the
visceral mass where later a pair of muscles
will form, b, Veliger after detachment of
shell secreting mantle cells from shell
margin, The body is connected to the shell
by a pair of retractor muscles.

geldst, und die Verbindung des Kdrpers zur
Schale wird auf die Muskeln verlagert, Diese
stellen im folgenden die einzige Verbindung
des Gewebes zur Schale her, Nun wird auch
der Innenraum der Schale, der Raum zwischen
Schaleninnenoberflidche und Eingeweldesack-
oberfliche, fiir das Meerwasser frei zugdng-
lich, Es stellen sich hier damit normale
Druckbedingungen ein, Der Korperinnendruck
des Eingeweidesackes ist nicht mehr der
gleiche, der auch von innen auf die Schale
ausgeibt wird, wie dies bei der Bildung

der Primdrschale der Fall war.~

Da nun Muskeln vorhanden sind, kann sich
der Weichk®&rper ganz in die Schale zurlick-
ziehen (Abb 3)., Bei den planktonischen
Larven von Gibbula 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 W8lbung 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, Wihrend sich aber die
planktonischen Larven auf einen Reiz hin
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rasch in die Schale zuriickziehen, fehlt

den im Ei sich entwickelnden Embryonen die-
ser Reflex, Hier fehlt demnach die M&glich-
keit der Reizaufnahme, obwohl die Embryonen
ansonsten unter dem Mikroskop vollstidndig
den Larven von Gitbbula divartcata gleichen,
Erst nach Bildung des FuBes und des Oper-
culums stellt sich bei den im Ei verblie-
benen Embryonen ebenfalls der Reflex des

plotzlichen Riickzugs in die Schale ein,

Die freischwimmende Larve von Gibbula
divaricata ist direkt nach der Abldsung
des Mantelrandes von der Primdrschale reiz-
aufnahmefdhig und reagiert bei jeder Sté-
rung (etwa Erschiitterung) durch vdlligen
und ruckartigen Ruckzug in die Schale
{abb, 4). Hierbel verklirzen sich die Mus-
kel schnell, Dabei wird der Mantelrand auf
der Innenseite der Schale weit nach innen
gezogen, Das Velum wird hinter die Gehiuse-
S8ffnung zurilickgezogen und die auf seine
Oberfldche zurilickgeschlagenen Zillen ver-
schlieBen die 6ffnung, Hierdurch wird eine
Kugelgestalt der Larve erreicht und das
Tier sinkt rasch aus dem Bereich der Stdrung
ab, Der rasche Riickzug des WeichkOrpers in
die schiitzende Schale wird dadurch erleich-
tert, daB beim schwimmenden Veliger nur
etwa die H3lfte des Schaleninnenraumes
durch den Weichkdrper ausgefiillt ist, wih-
rend der Rest von Meerwasser eingenommen
wird (Taf, 1/3-6), Beim Rickzug in die
Schale wird das Wasser nach auBen abge-
drdngt und der restliche Weichkdrper pasBt
vollstdndig in den vorhandenen Hohlraum,
Beim Wiederausfalten des Velums und dem
Vorriicken des Mantelrandes bis an den Scha-
lenrand verl&duft der ganze Vorgang sehr viel
langsamer, Das Tier dehnt sich nur allmih-
lich wieder aus und erreicht erst nach ei-
niger Zeit wieder die Gestalt der voll ak-
tiven Schwinmlarve,

Rundliche Dotterzellen filllen den GroB-
teil des Trochophora-Kérperinnenraumes,
Sie fdllen auch noch den grdB8ten Teil des
Korperinnenraumes des frilhen Veligers mit
seiner ersten Schalenkalotte, Nach der Fer-
tigstellung des Primdrgehduses ist aber
schon ein Teill der Dotterreserve verbraucht,
Der Rest bildet einen kugelfSrmigen Ball,

Abb, 4a., Voll ausgesteckte Larve von Gibbula
divaricata mit dem Velum (oben links), dem
FuBhtdcker (oben an der Velumbasis), dem
freien Mantelrand, dem dottergefiillten Ein-~
geweidesack (unten links) und den beiden
Muskelanheftungen an der Gehduseinnenseite,
b, Wenn der Weilchkdrper ins Gehduse zurlick-
gezogen wird, so wird auch der Mantelrand
nach innen verlagert (oben recht) und die
Zilien werden auf die Velumoberfldche nie-
dergelegt.

a, Swimming veliger of GZbbula divariecata
with growing foot visible as low hump on
the upper velum base, b, When the body with-
draws into the shell by action of the two
retractor muscles the mantle edge is re-
tracted as well as the yolk filled visceral
mass and the velum, Cilia are folded onto
the surface of the velum, 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 entlangziehen, auf
der rechten Schalenseite gehalten (bei
Aktivitdtsposition der Larve mit 8ffnung
nach oben)., Die Larven von Gibbula divari-
cata verbrauchen ihre Dotterreserven rascher
als die Embryonen von Cantharidus exasgpera-
tus, Gibbula drepaneneis und G, adansont,
Doch betrifft diese Feststellung nur die
objektiv abgelaufene Zeit, Betrachtet man
den Zeitpunkt der Fertigstellung der Scha-
le als Bezugspunkt, so ist der Dotterver-
brauch bei den Vertretern beider Entwick=-
lungstypen etwa gleich groB, Durch die Lage
des Dotterballes und dle Ansatzstellen der
Muskel bedingt ist also das rechte Schalen-
innenlumen beim schwimmenden Veliger oder
dem im Ei rotierenden Embryo vornehmlich
vom Welchkdrper gefilillt, wdhrend das linke
frei bzw, mit Meerwasser gefiillt ist (Taf,
1/3-6),

Die folgende Phase wird durch die Heraus-~
bildung des FuBes und des auf seiner AuBen-



oberfliche ausgeschiedenen Operculums cha-
rakterisiert (Abb, 5), Zugleich beginnt
eine tropfenfbrmige Differenzierung des
Dotterballes, Das spitze Ende liegt im hin-
teren Teil, Gleichzeitig erfolgt eine tro-
vollzieht
sich innerhalb der symmetrisch-planispira-
len Schale (Abb, 5) und ist das Produkt

der Differenzierung der den Dotterklumpen

chospirale Einrollung, Diese

umgebenden Zellagen der Eingeweidesack-
Epithelien,

Abb, 5, Larve in der Phase der Eingeweide-
sackeinrollung (Mitte links), durch die

der Weichkdrper im Verhdltnis zum Geh#use
gedreht erscheint, Wdhrend der trochospira-
len 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, Muscles and shell are unaffected,

Darauf wird die Schale verformt und paBt
sich damit nachtr&dglich der Gestalt des
WeichkSrpers an, Bel diesem Vorgang bilden
das Operculum und der FuB auf der rechten
AuBenseite der Schale und die Retraktor-
muskeln an der Innenseite der Schale die
Widerlager, an denen die Gehduseilnnenseite
nach innen gezogen und gepreft wird. Die
verstdrkten Muskeln sind so angelegt, daB
sie im Zusammenspiel mit dem ganzen rest~
lichen K&rper besonders leicht die Verfor-
mung bewirken, Die Innenflanke des Gehidu-
ses und damit auch die Innenlippe des Pri-
mdrgehduses wird dabel in das Geh&dusgeinnere
hineingepreBft, die Flanken des Gehduses
werden links und rechts der Aperturbasis
eingefaltet (Abb, 6), Das erfolgt nicht in
ganz symmetrischer Weise, Der Eingewelde-
sack ist rechts im Geh&duseinneren gelegen
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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 stdrker
als auf der linken Seite, Die "Sutur” des
Primidrgehiuses 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
Gehduseseite wird im folgenden zur apikalen,
die rechte zur umbilikalen Seite, Das Ge-
hiduse wird in diesem Verformungsvorgang von
seiner eiférmigen Gestalt in die eingeroll-~
te Gestalt gepreBt, mit eingezogenem, abge-
flachtem Innenrand und stark gekriimmtem
AuBenrand (Abb, 6},

a

abb, 6a, Gehduse einer Archaeogastropode
vor der Verformung der organischen Schale,
b, Gehiduse nach der Verformung der Schale
durch das Zusammenspiel von Fuf (auBen)

und mit Muskeln verstidrktem Koérper (innen),

a, Conch of an archaeogastropod embryo be-
fore deformation of the primary shell.

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 cutside,

Die trochoform-~spiralige Einrollung des
Eingeweidesackes bringt eine Drehung des
ansitzenden Vorderkdrpers um etwa 90 Grad
mit sich, Der FuB verlagert sich wdhrend
selnes Wachstums folglich auf die rechte
Seite der Veligerlarve (Taf, 1/5,6), Durch
die Verformung der Primdrschale zwischen
dem auBen gelegenen FuB und dem zwischen
den Muskeln gehaltenen Eingeweidesack ver-
lagert sich der FuB noch weiter nach rechts
und kommt somit in den Bereich der rechten
Innenlippe, Die Drehung des Vorderkdrpers
gegenliber dem Gehduse erfolgt also auf
Grund zweler Vorgange. Der erste besteht
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in der trochospiralen Drehung des Hinter-
k8rpers (Abb, 5), der zweite in der mechani-
schen Verformung des Gehduses durch Zug-
Druck zwischen den verstdrkten Muskelbadn-
dern und dem Muskelsystem des gesamten
FuBes, Bel der ersten Drehung wandert der
Fuf genau in jenen rechten, seitlichen
Schalenbereich, unter dem die Muskeln an-
geheftet sind, Der AuBendruck der durch

den FuB auf die Schale ausgelibt werden kann,
wirkt also gerade in dem Bereich, in dem
die Muskeln von innen ziehen kdnnen,

Wahrend der Weichkdérper sich im Verhdlt-
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 Kdrpers flir den
Ubergang vom schwimmenden zum kriechenden
Tier ("Metamorphose"). Der FuB wird hierbel
s0 weit ausgebildet, daB8 er zum Kriechen
genutzt werden kann, Gleichzeitig ist das
Velum noch voll funktionsfdhig, Die Larve
hat also die Kriech-Schwimm-Phase erreicht
(Veliconcha), was bel Gibbula divaricata
nach etwa 36 Stunden erfolgt und bei den
anderen Arten in etwa der doppelten Zeilt
erreicht ist. Die Schale ist bei allen
Arten noch vollig unverkalkt,

Zu diesem Zeitpunkt der Embryonalent-
wicklung wird der linke Retraktormuskel
zurickgebildet (Abb, 7; Taf, 2/2). Gleich-
zeltig verstidrkt sich der rechte Retraktor-
muskel, Diese Rilckbildung des linken Mus-
kels hat keinerlei Auswirkung auf die F&i-
higkeit des Tieres, sich rasch in die Scha-
le zuriickzuziehen, Daher hat der linke Mus-
kel die wesentliche Aufgabe, bei der Scha-
lenverformung mitzuwirken, Im Anschluf da-
ran wird er resorbiert,

2,1,3 GEHAUSEMINERALISATION UND BEGINN DES

BENTHISCHEN LEBENS

Nachdem sich der linke Muskel von der
Schale geldst hat und noch widhrend die Mus-
kelzellen resorbiert werden, wird die
Schale mineralisiert (Taf, 2/3), Der erste
Anflug von Aragonitkristalliten tritt im

b

Abb, 7. Nach der Verformung der organischen
Primdrschale wird der linke Muskel resor-
biert und der rechte Muskel wird zum allei-
nigen Retraktormuskel und damit auch zum
Vorldufer des Spindelmuskels,

After shell deformation the left muscle is
resorbed and the right muscle remains the
only retractor and precursor of the columel-
Tar muscle of the adult,

hinteren Bereich der Schale auf, breitet
sich aber schnell {iber das ganze Gehduse
aus, Aragonitnadeln von etwa 0,2 um Durch-
messer sprieBen iberall fast gleichzeitig
in die organische Schale hinein, ersetzen
(Tat, 3/4,5).
Die Mineralisation verlduft unabhdngig da-
von, ob das Tier schwimmt, kriecht oder mit

und durchsetzen diese vollig,

voll ausgestrecktem Velum und FuB in der
Eihlille rotiert, gleichartig., Bel Gibbula
divariecata ist der Zeiltpunkt der Verkalkung
der Schale nach etwa 35 Stunden Entwick-
lung erreicht, widhrend die Geh&duse der

drei sich im Gelege entwickelnden Arten
erst nach 70 bis 80 Stunden verkalken,

Noch im Verlauf dieses Prozesses 1ldst sich
bei Gibbula drepanensis die Eikapselmembran
auf und die geschlipften Veliconcha kriechen
noch einige Zeit in der Gelegegallerte um-
her, konnen diese aber auch rasch verlassen
und wegschwimmen., Bei Cantharidus exaspera-
tug bleibt die Eihiille weiterhin geschlos-
sen,

Wdhrend der Mineralisation des Gehd&uses
steht die Oberfléche des Mantels nicht in
fortwdhrendem Kontakt mit der Schalen-
oberflédche, sondern gleitet dber diese hin-
weg oder liegt auf dieser nur vorilbergehend
auf, wenn sich das Tier ein wenig in sein
Gehduse zurickgezogen hat, Dem Mantelrand
kommt bei der Schalenmineralilsation keine
Aufgabe zu, Das flir die Mineralisation be-
nbtigte Material wird vom gesamten Mantel-



gewebe ausgeschieden, welches den Einge-
weidesack Uberkleidet, Die Kristallisation
erfolgt auBerhalb und ohne direkte EinfluB-
nahme des Mantels in der extrapallialen
Fliigssigkeit, die nach ihrer Exkretion durch
den Mantel der Schale als viskose Fliissig-
keltsschicht innen anliegt,

Der Kopfbereich des Embryos hat sich
weiter differenziert, Es treten nun Augen
in Form zweiler schwarzer Pigmentflecken
auf und es wachsen rasch Tentakel, Der
Spalt zwischen dem Velum-Kopf-Bereich und
dem Mantelrand vertieft sich, Hier ent-
steht die Mantelhdhle, In ihr wachsen Kie-
men und der Enddarm mindet in ihr (Taf, 2/4).
Die &duBere Schicht dieser Hthle bedeckt in
Zzunehmendem MaBSe die Innenoberfl&dche der
Schale, Dieser Bereich des Mantels ist
iber Muskelfasern mit dem Eingeweidesack
verbunden, Nach der Ausbildung dieses At-
mungs— und Exkretionsorgans des henthi-
schen Tieres wird das Velum resorbiert,
Damit ist die "Metamorphose" beendet, Bel
Gibbula divariecata ist dies schon am drit-
ten Tag der Entwicklung geschehen; beil
tritt der Verlust
des Velums zu Beginn des finften Entwick-

Gibbula drepansgneis

lungstages ein und bel Cantharidus exaepe-
ratus und Gibbula adansoni ist diese Le-
bensphase am 5, Lebenstag abgeschlossen,
ungefdhr gleichzeitig mit bzw. kurz vor
oder kurz nach dem Schlipfen aus der Ei-
hiille,
dgeringe Dotterreserven; die Energilesub-

Das kriechende Jungtier besitzt nur

stanz, die fiUr die Herausbildung eines ben-
thonischen Jungtieres nétig war, ist prak-
tisch erschdpft, Dem Tier steht nun eine
Radula zur Verfigung, mit deren Hilfe Nah-
rung aufgenommen werden kann, MantelhShle
und Darm haben ihre Funktion aufgenommen
und ein pumpendes Herz ist klar erkennbar,

Der Welterbau des Gehduses erfolgt nach
der ersten Verwertung der von auBen aufge-
nommenen Nahrung, Auf das Primirgehiuse
folgt nun das ganz anders skulpturilerte
Sekunddrgehduse, Hierbei werden die Driisen-
2ellen des Mantelrandes durch vorgelagerte
mit Muskelfasern veratdrkte Muskelmantel-
zellen am Schalenrand kurzzeitig in stabi-
ler Lage gehalten und so schmale Streifen
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organischen Periostracums an der AuBenlip-
pe der Gehdusebffnung angefiigt, Diese or-
ganische Substanz bildet die feste Unter-
lage fiir den Aufwuchs der mineralischen
Schale, Letztere wichst unabhidngig vom Man-
telrand im Schutze einer Schleimschicht
auf, die sich aus der extrapallialen Flis~-
sigkeit bildet, welche von den Zellen des
Mantels ausgeschieden wird, Das Wachstum
der mineralischen Lagen wird durch die
Fliissigkeit 1in seiner Struktur bestimmt,
unterliegt jedoch nicht der direkten Kon-
trolle einzelner Gewebeabschnitte des Man-
tels., Im mineralischen Gehduseteil tritt
Perlmutter zum ersten Mal als Schalenele-
ment auf, wenn schon fast eine Windung des
Sekunddrgehduses fertiggestellt ist,

2,2 (UBERBLICK UBER DIE GELEGE UND PRIMAR-

GEHAUSEMORPHOLOGIE ~ 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. A1l eggs are fertilized ex-
ternally 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; fine net;
fine spiral threads; transversal rods;
spiral ribs; tubercules and tubercule-
ridges; combination of spiral and transver-
sal ribs; radial ribs; hexagonal pattern,
A11 sculpture patterns have a high fossili-
zation potential but are not correlated
to higher systematic units with exception
of the genus Ccalilicstoma. This is in con-
trast to sculptural patterns of primary
shells in higher prosobranchs with free
larvae, Variability of archaeogastropod
primary shell sculpture pattern is caused
by their mode of formation., The primary
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organic shell may have different thicknesses
but remains permeable to mineral deposits
and deformable, In addition the originally
bilaterally symmetrical shell is deformed
in variable degrees in different 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, its 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 latter
is correlated with water-depth, Deep-water
individuals have a rounded yolk filled
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 anguiar folds,
This provides a tool for palecological in-
terpretation of fossil archaeogastropods,

2.2,1 GELEGE

Bel den Gelegen der Archaeogastropoden
wird in der Regel ein kugeliges Ei von ei~
ner klar durchsichtigen, meist ebenfalls
kugeligen Eihille umgeben, Das Ganze ist
meist noch von einer Gallerte umhiillt, Der
Eidurchmesser liegt bei Arten des flachen
Wassers bei Werten zwischen 0,7 - 0,2 mm ¢,
Bel Sciesurella costata ist das Ei etwa
0,70 mm breit, Bisher wurden maximal 0,25
mm dicke Eier beil Clanculue bertheloti
(THORSON 1967) gemessen, Die Protoconchbrei-
ten von Trochaceen aus dem tiefen Wasser
vor der amerikanischen Ostkiiste legen aber
nahe, daf mindestens bis 0,4 mm groBe Eier
vorkommen (Tab. 2), Der Durchmesser der
Eihiille ("Corion" oder Eikapsel) betrigt
etwa 0,2 - 0,35 mm (bei Flachwasserformen)
und kann sich wdhrend der Embryonalent-
wicklung verdndern, indem die Hiille auf-
quillt, Die Gallerthillle ist ebenfalls von
unterschiedlicher Dicke und kann ebenfalls
aufquellen oder sich auf- und abldsen,

Die Gelege der Archaeogastropoden las-
sen sich in zwel Grundtypen aufgliedern,
die in der Regel mit der Art der Embryonal-

entwicklung verknilipft sind, Im ersten Typ
scheiden die Weibchen einzelne oder in
kleinen Gruppen miteinander verklebte Kap—
seln aus, die mit ausstrdmendem Wasser aus-
gestoBen werden und wegdriften, Aus die-
sen Einzelkapseln schlipfen 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 Hille und gallertiger AuBenanlage
finden wir bei Halzotis (LEBOUR 1937, AMIO
1963), einigen Patellaceen (LEBOUR 1937;
AMIO 1963, ANDERSON 1965), bei Arten der
Gattungen Gibbula, Monodonta und Tricolia
(LEBOUR 1937, UNDERWOOD 1972) oder Tectus,
(AMIO 1963), Monodonta
articulata Eler sind 0,12 - 0,14 mm breit,

Turbo und Lunella

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 griinlichen Trocho-
phora O6ffnet sich die Hiille und die Larve

schwimmt davon,

Dem Substrat verankerte Eikapseln werden
von den unterschiedlichsten Arten sezerniert,
Ein sehr einfacher Typ ist bel Diodora
i1talica ausgebildet (Abb, 8b), Weibchen die~
ser Art gcheiden von April bis Juni im Be-
reich von Banyuls-sur-Mer gallertige Eikap-
seln (@ 0,7 mm)
Kapseln mit Hilfe ihrer klebrigen Gallert-
hiille an Substrate angeheftet und zu Ge-

aus, Im zweiten Typ werden

legen zusammengefaft, In diesen verliuft
ein GroBtell der Embryonalentwicklung in-
nerhalb des schiitzenden Geleges ab, und es
schliipfen bereits kriechende Jungtiere, die
entweder nicht mehr schwimmen oder noch
kurzzeitig mit Hilfe des Velums aufschwim-
men kdnnen,

Das Diodora italica Welbchen klebt die
etwa 0,7 mm groBen Kapseln mit Hilfe des
FuBes dem felsigen Untergrund an, wobei in
der Regel eine Anordnung zu einfachen Reil-~
hen erfolgt, Das 0,15 mm groBe, gelblich
weiBe Ei wird von einer etwa 0,3 mm breiten
nicht kugeligen Eihiille umgeben, die von



Abb, 8a., Eikapsel und Ei1 von Gibbula
divarieata mit retikulat verfalteter Ei-
kapselhiille, b. Seitenansicht einer Ei-
kapsel aus dem Gelege von Diodora italiea.
Die Gallerthiille enthdlt die Eikapsel, in
der das E1 liegt,

a, Capsule and egg of Gibbula divaricata
with reticulate capsulecover, b, Egg and
disc-1ike capsule of Diodora italica are
enclosed in a spherical jelly mass,

einer stark konvexen und einer schwach kon-
vexen Hiélfte gebildet wird, deren Rénder
sich in einer scharfen Naht treffen (Abb.
8b), Nach 7 - 8 Tagen Entwicklung schlip-
fen kriechende Jungtiere, die noch ein klei-
nes Velum besitzen und daher noch kurze
Strecken frei im Wasser schwimmen k&nnen,

Bel Scigsurella costata aus dem Mittel-~
meer sind die Kapseln zu Gelegen zusammen-—
gefast (Abb, 9). Die 100 bis 150 etwa 0,4
mm groBe Gallertkapseln umfassen kugelige
Eihlillen von etwa C,25 mm ¢, mit einem
etwas iiber 0,1 mm groBen gelblichen Ei,
Die Eimasse ist mit einer Seite einem Sub-
strat, meist Algen, angeklebt und entlidst
nach mehr als einer Woche Entwicklungszeit
kleine, nicht mehr (oder nur fir kurze
Zelt) schwimmf&hige kriechende Jungtiere,

Gelegepakete, die breit einer Unterlage
aufgeklebt sind, beschrieb AMIO (1963,
Abb.19) von Cantharidus japonioue. Dilieses
Gelege sieht im wesentlichen wie das von
Cantharidue exasperatus aus dem Mittelmeer
aus (ROBERT 1902),

Die nierenf&rmigen Gelege von etwa 6 mm
Breite und 12 mm Linge setzen sich aus
etwa 500 Einzelkapseln zusammen, die in al-
ternierenden Reihen zusammengefilgt sind,
welche ihrerseits zu engen Schlaufen zusam-
mengelegt sind, Ein Weibchen sezerniert
ungefdhr 8 0,18 -~ 0,22 mm groBe Eier pro

o, )mm
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Abb, 9a, Das gallertige Gelege von Sciasu-
rella coestata ist zu elner Kugel zusammenge
figt, die an ein Substrat angeklebt wird,
b, Jedes Ei von Sctesurella costata ist
von einer Eikapsel umgeben.

a, Jelly mass of Setssurella costata spawn,
b. Each egg of this spawn is enclosed withi
a spherical capsule,

Minute, Turbo radiatue aus dem Roten Meer
sowie Gibbula adansont aus dem Mittelmeer
besitzen dhnliche Gelege (BANDEL 197%b).

Da mehrere Weibchen ihre Gelege aneinander-
kleben entstehen oft groBe Eimassen, die
besonders an Algen angeheftet werden, Ein
Gelege von (. adansoni enthdlt etwa 2000
Eier von etwa 0,17 mm Durchmesser, einge-
hiillt in eine etwa 0,2 mm breite Kapsel,

Abb, 10, Gelege und einzelne Eikapsel von
Gibbula adansont,

Spawn and egg capsule of Gibbula adansont,

Die gallertige Gelegemasse von Gzbbula
drepanengis dagegen ist zu einem 0,5 bis
0,6 mm breiten und bis 5 om 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 0,15 bis
0,18 mm im @ und sind in etwa 0,2 mm groBen
Eihiillen gelegen,
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Abb, 11, Gelege und einzelne Eikapsel von
Gibbula drepanensis,

Spawn and single egg capsule of Gibbula
drepanensis,

Gallertige Gelege, die in den Spiral-
furchen an der Unterseite der Schale von
Mdnnchen und Weibchen der Art (Clanculus
bertheloti angeheftet sind, sind im wesent-
lichen so aufgebaut wie Cantharidus-Gelege
(THORSON 1967), Nach dem Schliipfen aus
der Eihlille bleiben hier die kriechenden
Jungtiere noch im Schutz der Gallerte,
bis der Beginn des Sekunddrgehidusebaus er-
kennbar ist, Dies ist ein Fall von sehr
einfacher Brutpflege, in dem die Eier sich
an der Unterseite des elterlichen Geh&uses
entwickeln, Dile Tiere verlassen das Gelege
als Miniaturebenbilder der Eltern. Diles
ist auch bei Diodora granifera der Fall,
Hier verbleiben die Eier jedoch in dem
Raum zwischen FuB8 und Mantel des Weibchens,
nachdem sie von den mit dem hereinstrémen-
den Wasser transportierten Spermien des
sich in der N&he befindlichen Minnchens
befruchtet wurden, Die gelatindsen Kapseln
mit 0,719 mm groBen Eiern entwickeln sich
im Schutze dieses Brutraumes, bis nach
etwa 11 Tagen kriechende Jungtiere diesen
Raum verlassen (BOGGS 1978),., Brutkammern
besonderer Art sind auch bei arktischen
Patellaceen entwickelt (THORSON 1935,
LINDBERG 1978), Hier verlassen ebenfalls
fertige Miniaturnapfschnecken den Schutz
des miltterlichen Gehduses,

Einfach gerundete Gallertebinder, in
denen locker verstreut etwa 0,3 mm grofe
kugelige Eihilllen mit etwas Uber 0,2 mm
groBen gelblich-brdunlichen Eiern liegen,
werden von Tricolia specicsa~Welbchen aus
dem Mittelmeer vornehmlich auf Seegras-
blittern abgelegt (Abb, 12),

Abb, 12, Teil des Geleges von Tricolia
speciosa, Im Gallerteband liegen die Ei-
kapseln, die je ein Ei enthalten,

Portion of spawn of Tricolia speciosa With
egg capsule holding one egg.

Die Gelege von Calliostoma beschrieben
ROBERT (1902) und LEBOUR (1936),

1@" ] 0,imm

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

Spawn ribbon of Callicstoma zizyphinum
contains caspules with one egg each,

In der Region von Banylus-sur-Mer lebt
C. zizyphinum im Bereich tiefer Hartgriinde
(Coralligen). Die Weibchen verspannen hier
l1hr 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 1500 Eier enthidlt,
Die brdunlichen bis gelblich-weiBen Eier
sind etwa 0,18 mm grof und befinden sich
in einer etwa 0,2 mm groBen, kugeligen Ei-
hille, die ihrerseits von einer dicken
Gallerte umgeben wird.

Calliostoma laugieri-Weibchen aus dem
Mittelmeer scheiden im Mai und Juni 1 -
1,2 mm breite Gallertstringe frei ins Meer-



wasser ab, die aus in einer Reilhe anein-
andergeklebten Eikapseln bestehen (Abb,
14), Das etwa 0,2 mm groBe, kugelige, gelb~-
lich~brdunliche Ei ist von einer 0,7 - 0,8
mm grofen, kugeligen Eikapsel eingeschlos-
sen, welche lhrerseits in eine arischen 1
und 1,5 mm Durchmesser aufweisende galler~
tige Hllllmasse eingebettet ist, Die Ent-
wicklung des Embryos verladuft innerhalb

der Eihiille bis nach 7 - 8 Tagen ein kriech-
fahiges Jungtier schlilpft, welches mit
Hilfe des meist noch vorhandenen Velums
noch filr kurze Strecken aufschwimmen kann,

mmm

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

Drifting chain of Callipstoma laugieri spawn.

Ein CallZostoma granulatum Weibchen pro-
duziert in einem Laichgang etwa 1500 gelb-
lich~weiBe 0,18 mm groBe Eier, Sie liegen
in etwa 0,2 mm groBen, durchsichtigen Hiil-
len, die ihrerseits von einem etwa 2 mm
dicken Gallertball umkleidet sind, Mehrere
Gallertbdlle (2 - 10) miteinander verklebt,
werden frel ins Wasser abgegeben und ver~
driften, Nach Uber einer Woche Entwicklungs-
zelt schlipfen kriechende Jungtlere, die
noch kurzzeitig mit Hilfe des Velums auf~
schwimmen k&nnen,

2,2,2 PRIMARGEHAUSE-MORPHOLOGIE

Skulpturtypen

a) Glatte Schale: Nur sehr wenige Primirge-
hduse von Archaeogastropoden erscheinen
auch dann noch glatt, wenn man sie bei
hohen VergrdBerungen (bis 5000) betrachtet,
Die Fissurellaceen Nesta candida (Taf, 10/
3) und Puncturella cf, billaae (Abb, 15)
sowle die Trochaceen Solariella lamellosa
(Taf, 3/8,10), Margarites cf, cancellata
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(raf, 7/8,11) und Solariella actinophora
(Taf, 7/2,5) geh8ren hierher, Die Proto-
conche der drei Trochaceen sind wohlgerun-
det und die seitlichen Einfaltungen des
Gehduses sind elner Sutur in ihrer Gestalt
tduschend dhnlich, Die Gr&fe der Gehduse
und die Breite der Protoconche weisen da-
rauf hin, das sich die Embryonen aus dot-
terreichen Eiern entwickeln und kriechend
aus der Eikapsel schlipfen, Das gleiche
gilt auch fiir Puncturella cf, billsae,
doch weist sich hier die seitliche Einfal-
tung deutlich aus, indem von ihr Runzeln
abzweigen (Abb, 15). Vesta candida dagegen
weist neben und unter der Einfaltung einen
zugespitzt erscheinenden Innenteil des Ge-
hduses auf, und besitzt zudem noch einen
schmalen Protoconch (Tab, 5).

0,1Tmm

Abb, 15, Prim&rgeh&duse von Puncturella cf,
billsae, elner Fissurellacee, die in etwa
700 m Wassertiefe lebt, Die seitliche Ver-
faltung welst sich deutlich als solche aus,
indem Runzeln und Falten veon ihr ausgehen,
Umgezeichnet nach rasterelektronenmikros-
kopischer Aufnahme,

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

b) Grubenmuster: Die Fissurellacee Punctu=~
rella profundi weist ein Primdrgeh#use auf,
welches bei geringer VergrdBerung eine glatt
erscheinende Oberfl&che zeigt (Abb, 23b),
Erst bei hoher VergréBerung erkennt man auf
ihr in regelmdfiger Anordnung etwa 1 um
breite Gruben (Taf, 11/9,12)., Figeurella
angusta (Taf, 11/7,10y Abb, 16) und Colli-
eella sp, (Abb. 16) aus dem Litoral der
Karibik besitzen in eine glatte Oberfléche
eingetiefte, breite Gruben, die einen gro-
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Ben Teil der Oberflidche des Primdrgehduses
einnehmen und damit ein Netzwerk entstehen
lassen, Wdhrend die gesamte Oberfldche des
Prim&drgehduses bei Collisella sp. gleich-
férmig mit Gruben bedeckt 1st, sind diese
bei Fissurella angueta am Innenteil des

Gehduses unter und neben der Verfaltung zu
Reihen angeordnet (Abb, 21), wdhrend sie
auf dem restlichen Gehduse wie beil Colli-

gella sp., ausgebildet sind (Abb., 16a),

Ein &hnliches Grubenmuster weist Euchelus
cf, guttarosea auf (Taf., 6/3,6,9), Die zwi-
schen den 3 - 4 jam breiten Gruben befindli-
chen Stege sind auf ihrer Oberfliche glatt,
Das ist anders bei Margarites costalis
(Traf, 6/1,4,7), einer Schnecke des tiefen
und kalten Wassers, die sehr dotterreiche
Eier besitzt, Hier ist bei gleicher Gruben~

weite die Gestalt der Stege zugespitzt und
16b),

unregelmdBfig ausgebildet (Abb,

Abb, 16a, Primérgehduse von Collisella sp.
aus dem Litoral der Karibischen See, Umge-
zeichnet nach rasterelektronenmikroskopi-
scher Aufnahme, b, Ausschnitt des Netzmu-
sters, welches das Primdrgehduse von Mar-
garites costalis bedeckt,

a. Primary shell of Collieella sp, from the
shore of the Caribbean Sea, b, Portion of
the sculpture of the primary shell of Mar-
garites costalis With a net-like pattern,

Auch bei Archaeogastropoden, deren Pri-
mirgehduse eine Grubenskulptur aufweist,
besitzen sowohl Arten mit dotterarmen Eiern
wie Colligella sp, und Figeurella angusta
(Taf, 4,5), die beide wahrscheinlich eine
planktonische Phase durchlaufen, als auch
Arten mit groBen, dotterreichen Eiern, die
kriechend ihr Gelege verlassen, wie Mar-
garites coetalis, einem sehr 4hnlichen
Skulpturtyp.

c) Feines Netzwerk: Viele Primédrgehduse von
Archaeogastropoden werden von einem sehr
feinen Netzwerk bedeckt, Dieses setzt sich
aus rundlichen bis sechseckigen, etwa 1 um
breiten Maschen zusammen, die von mindestens
0,2 jm breiten Netzstegen umgeben werden,
Dieser Skulpturtyp tritt selten allein auf
und ist meist mit feinen und groben Rippen,
Querstegen, Tuberkeln und Wilsten verkniipft,
Die minimale Breite der Netzstege ist durch
die sie mineralisierenden Aragonitkristal-
lite vorgegeben, Die Kristallite ragen in
den Netzleisten {iber die allgemeine Scha~-
lencberflédche hervor, sind aber immer von
einer diinnen organischen Schicht eingehiillt,
Sie sind mindestens 0,2 um breit und stel-
len nach aufien hin verlidngerte Aragonit-
kristalle dar, die weiter 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 Primdrgehdu-
se als einzige Skulptur &hnlich Taf, 5/8,
d) Feine Spiralleisten: Cantharidus exaspe-
(BANDEL 1975c: Taf, 1-3,7,
Abb, 23c¢), Gibbula drepanensie (BANDEL
1975¢, Taf, 1, Fig, 4,5,6,8; hier: Taf, 6/
10,11,12), Gibbula divaricata, Gibbula
adansont, Tegula cf, faseiata (Taf, 5/10)
sandwichensis (Taf, 7/3,6)
besitzen neben dem feinen Netzwerk auch

ratus 1, Fia,

und Trochus cf,

Spiralstreifen, in denen mehrere nebenein-
ander gelegene Aragonitnadeln den durch-
gehenden oder unterbrochenen Streifenriicken
bilden, Das Skulpturelement der Spiralstrei-
fen ist bel den ersten 4 dieser Arten mit
Sicherheit bereits im noch unmineralisier-
ten, rein organischen Geh&duse vorhanden
(Kapitel 2,1), Erst bei der Verkalkung des
Gehduses 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 bel Tricolia affinie
(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



Tricola des Roten Meeres ist das Primirge-
hduse mancher Individuen fast v8llig glatt
(Taf, 4/5) und bel Tricolia epecioea und
Tricolia sps (Taf, 4/2,11) vom Mittelmeer
und Tricolia pullus von Cornwall finden
sich Spiralstege oft nur im apikalen Ge-
hduseteil, Bei all diesen Arten treten
aber auch Individuen auf, deren gesamtes
Primdrgehduse mit einer Spiralleisten-
Netzskulptur bedeckt sind, Spiralleisten
und feines Netzwerk bedecken auch die
Primdrgehduseoberfldchen der Arten Gibbula
magus, Gibbula cineraria, Gibbula tumida,
Cantharidus clelandi, Cantharidus montagui
und Skenea gerpuloides BABIO & THIRIOT-
QUIEVREUX 1975).

e) Querstege: Netzleisten werden manchmal
so verdickt, daB8 den Anwachszonen des Pri=-
mdrgehduses folgend Querstege entstehen,
Dies 1ist bei Haliotie in besonders deut-
licher Weise sichtbar (Taf, 4/1,4,7,10),
Hier sind die Querstege auf der inneren
Seite des Gehduses, im Bereich der neben
und unter der Einfaltung gelegen ist, deut-
lich verbogen (Taf, 4/10), Ahnliche Skulp-
turelemente sind auch bei Patellaceen hiu-
fig (AMIO 1963),

Querstege sind der Skulptur des feinen
Netzwerks eng verwandt und kbnnen in diese
ibergehen, wie die Bilder von DZedora
italtca zeigen (Taf, 2/5~7), Querstege
ktnnen aber sehr krdftig ausgeprigt sein
und sind dann vom feinen Netzwerk stdrker
abgesetzt ( Trochus dentatus aus dem Roten
Meer; Taf, 3/1,2,4,5y Taf, 5/2,6), Die
krdftigen Skulpturelemente weisen einen
unregelmédfigen Zickzackverlauf auf, Ihre
kristalline Zusammensetzung ist deutlich
zu erkennen, wenn man die organische Be-
deckung mit Wasserstoffsuperoxyd entfernt
(Taf, 3/Fig, 4 - 5). An unbehandelten Ge-
hdusen zeigt sich aber, daB die minerali-
schen Komponenten der Willste 1n der Regel .
mit organischem Material bedeckt sind (Taf,
5/6) . Querstege bedecken die Primirgehiuse
der Napfschnecken Cocculina reticulata
(Taf, 8/4,5,9), Cocculina cf, spinigera
(Taf, 8/3,6), sowie den Trochaceen Seguen-—
zia monoeingulata, S, megaloconcha (BANDEL
1979b: Taf, 2,4,7),und Solariella dentifera
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und der Pleurotomariacee Scissurella
erigpata (Taf, 11/4).,

f) Spiralrippen: Die Skulptur der Spiral-
rippen unterscheidet sich in der Dimension
der Rippen sowie auch in der geringeren
variabilitdt der Anzahl der Rippen von der
der Spiralstreifen, Einen Ubergangstyp zwi-
schen beiden Skulpturen stellen Galeoastraea
cf. pereica aus dem Roten Meer (Taf, 5/
2,5,8), sowle auch Emarginula tuberculosa
aus dem Mittelmeer, oder Worthenia minsteri
und W, coralliophila (Taf, 12/2) aus der
Trias der Dolomiten dar,

Eine enge Spiralstreifung bzw, feine
Spiralberippung von 1 ~ 3 um Breite tritt
bei Solariella tubula auf (Taf, 5/1,4,7).
Der enge Zusammenhang 2zwischen 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 kr&ftigen Spiral-
rippen sind bei diesem Typ der Skulptur
feine, kurze Stege vorhanden, die in ihrer
Richtung den Spiralrippen parallel ausge-
richtet aber auch von dieser Richtung etwas
abwelchen konnen (Taf, 7/4), Ganz &hnliche
Gehduseskulpturen sind bei den Arten
Cyelcstrema tortuganum, Arene tricarinata,
A, eruentata aus der Karibik, Arene varia-
bilie aus Florida (Taf. 7/1,4) und Isandia
holdworthiana (Abb, 17) vom Roten Meer ent-
wickelt,

Abb, 17, Primirgehduse von Isandia hold-
worthiana vom Roten Meer, Neben Spiral-
rippen treten kurze Spiralstreifen auf,

Primary shell of Ieandia holdworthiana
from the Red Sea, Spiral ribs and short
spirally arranged ridges are present,
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Eine krédftige, regelmdBige Spiralberip-
pung trifft man bei Mierogasa vetula (Taf,
(Taf, 7/12) aus
dem tiefen Wasser vor der amerikanischen
Ostkiiste und bei Xokenella sp, (Taf, 12/1),
elner Pleurotomariacee aus der oberen Trias

6/2,5,8), Micragaza sp.

der Dolomiten, Hier gehen regelmdfige Spi-
ralstrelfen einher mit der Verstdrkung ein-
zelner Elemente des feinen Netzmusters,
welches den Untergrund bedeckt, Damit ent-
stehen neben den 10 - 20 am breiten Rippen
ebenso breite, in ihrer Gestalt unregelmdfig
begrenzte, oben glatte, tuberkelartige wWill-
ste, Diese entsprechen bereits dem folgen-
den Skulpturtyp.

g) Tuberkel und Tuberkelwllste: Wenn sich
aus der feinen Netzskulptur nur einzelne
Stege in unregelmdfiger Weise durch ver-
stdrkte Einlagerung von Aragonitprismen
verdicken, entsteht eine granuldlse Obér—
fladche, wie zum Beispiel im Falle von

18) in Verbindung
(Traf, 6/8),
In reiner Form bedeckt die Tuberkelgranu-

Microgaza vetula (Abb,
mit Spiralrippen vorhanden ist

lation das Primdrgehduse von Scolariella
(Taf. 5/9,11,12) und Margarites
sp. aus dem tiefen Wasser vor der amerika-

lubrica

nischen Ostkiiste, aber wohl auch das Pri-
mdrgehduse von Emarginula minsteri aus der
oberen Trias der Dolomiten (Taf. 12/6).

Abb, 18, Primdrgehduse von Microgasa vetula
mit einer Mischskulptur aus Spiralrippen
und Tuberkeln,

Primary shell of Microgaza vetula with a
mixture of spiral ribs and tubercules as
sculpture,

Die Ubergédnge von Tuberkel-Wulststruktur
zur Struktur der Querstege ist flieBend,
da eine Ausrichtung der Wulsttuberkel be-

relts Querstege erzeugt, Aber auch zum ein-
fachen feinen Netz sind die Uberginge flie-
Bend, und dies oft sogar innerhalb einer
Art, Eine Tuberkel-Spiralrippen-Mischskulp=-
tur findet man zudem bei Clanculus coralli-
nus {(Taf., 3/7) aus dem Mittelmeer, bei
(Taf. 7/10) und bei
Solariella sp. aus dem tiefen Wasser vor

Solariella aegleis

der amerikanischen Ostkiiste,

h) Netzwerk von Spiral- und Querrippen:

Ein Netzwerk welches von Spiralrippen und
den Anwachszonen folgenden Rippen gebildet
wird, findet man bel so unterschiedlichen
Vertretern der Archaeogastropoden wie Turbo
cf, petholatus (Taf, 3/3,6; Abb, 19b)
Seissurella costata (Taf, 11/1-3) und

(Taf, 12/11)., Wdhrend bei
diesen Formen der Abstand der Radialrippen

Figeurella nodosa

zueinander etwa gleich ist, sind die Spi-
ralrippen auf den Schmalseiten dichter als
auf den Flanken, Daher ist das Muster auf
den Flanken das eilner Strickleiter, auf den
Schmalseiten dagegen sind quadratische
Kdstchen ausgebildet, Auf der Innenseite
ist das Muster mehr oder weniger stark ver-
zerrt, Die Verzerrung 1st bei Turbo cf,
petholatus sehr ausgeprdgt (Abb, 19b), bei
(Abb,
Bei Figsurella cf., nimbosa

Scissurella 19a) weniger deutlich,
(Taf, 12/3) be-
steht das Netzwerk aus eng stehenden Spi-
ralrippen, die in gleichfdrmigem Abstand
zueinander verlaufen und Querelementen,
die nicht zu Radialrippen vereinigt sind,
Dadurch wird der Eindruck eines Netzes

mit parallelen Maschenreihen hervorgerufen,

i) Radialrippen: Scissurella costata aus
dem Mittelmeer besitzt Individuen, beil
denen das Netzwerk von Spiral- und Radial-
rippen sehr gleichfdrmig und fein ausge-
bildet ist, Es treten aber auch Individuen
auf, deren Radialrippen stérker hervortre-
ten als die Spiralrippen, Die gleichen Ver-
h&dltnisse sind bel Sciesurella sp. aus

dem Bereich hinter dem Riffkamm des Roten
Meeres bei Port Sudan zu beobachten (Taf,
10/7)., Bel Seiesurella eingulata aus der
Karibik (Taf. 10/9) und Sinezca sp. von
Lanzarote, Kanarische Inseln (Taf., 10/10;
Taf, 11/5) stellen die Radialrippen das
dominante Skulpturelement dar, Sie sind



Abb, 19a, Primidrgehduse von Scisseurella sp,
(Port Sudan, Rotes Meer), Die Skulptur be-
steht aus Maschenwerk von Spiral- und Quer-
rippen, b, Pirmdrgehduse von Turbo cf,
petholatus (Port Sudan, Rotes Meer), Die
Verzerrung der Maschenskulptur im Bereich
der seitlichen Einfaltung ist hier beson-
ders deutlich,

a. Pirmary shell of Scissurella sp, With a
sculpture of spiral ridges crossed by
transversal ribs., 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 Primdrgehduses sekundidr
durchgeprdgt. Daher ist im Bereich des ver~-
zerrten Primdrgeh&uses die Rippenskulptur
ebenfalls gleichfdrmig ausgebildet,

Abb, 20, Primdrgehduse von Sinezona sp,
(Lanzarote)., Die Radialberippung ist das
dominante Skulpturelement,

Primary shell of Sinezona sp. with strong
radial ribs,

3) Sechseck-Muster: Soweit bisher bekannt
ist, welsen alle Arten der Gattung Callio=-
gtoma ein typisches Muster von regelmi#gi-
gen, meist zu Sechsecken Verknﬁpften Ste-
gen auf glattem Untergrund auf (JEFFREYS
1865, ROBERT 1902, LEBOUR 1936, BABIO &
THIRIOT-QUIEVREUX 1975, JUNG 1975), Dieses
Netzwerk wird dem Primdrgehduse aufgepriagt,
wenn dleses bereits verformt ist, Dies ist
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dadurch belegt, das8 das organische Primér-
gehduse seitlich eingefaltet wurde, dabel
an der Innenseite unter der Falte ein
Spitzchen ausbildete, von welchem Runzeln
ausgehen, die die Einfaltung lberschreiten
(Taf, 9/9,11), und daB das Netzwerk der
Skulptur keine Verformung an der Gehduse-
innenflanke zeigt, sondern ilberall gleich-
artig ausgebildet ist (Abb 23a),

Bel Calliostoma granulatum(Taf, 9/1,9)
und ¢. laugieri (Taf, 9/6-8) betrdgt die
Maschenweite des Netzes bis zu 23 pm und
bei ¢. laugieri 12 = 15 Jam. Die Netzstreifer
sind immer massiv verkalkt (Taf, 9/12), sie
sind bei C¢. granulatum 4 - 5 Jam und bei
C. laugieri etwa 10 um breit, Da das Gehduse
von C. granulatum etwas breiter ist als
jenes von ¢, laugier? und die Willste schma-
ler sind, erscheint das Maschenwerk hier
enger., Den Abschluf des Primdrgehduses bil-
det in der Regel eine Aperturverdickung, die
aber auch ausfallen kann (Taf, 9/6).

Calliostoma cf, fascinans von der ame-
rikanischen Ostkiste (Taf, 9/4,12) weist
eln noch feineres Netz auf, sodaB hier auf
die Flankenbreite 12 - 14 Maschen auftreten
kénnen (8 bei C¢. granulatum, 6 bel C. lau-
gieri ., Calliostoma cf, jujubinum von der
Karibik (Taf, 9/5) weist Maschen auf, die
jenen von (. laugieri? &hneln, jedoch schma-
lere Stege aufweilsen, Calliocstoma siayphinum
- Primdrgehduse (Abb, 23a) dagegen &dhneln
mehr denen von (, granulatum, Das Netzwerk
kann sich, wie im Falle von ¢, cf.,jujubinum
bis auf den Rand des Aperturringes fort-
setzen, Da dieser nach Abl8sung des Mantel-
randes und der Verformung des organischen
Primdrgehduses angefiigt wurde, ist erwie-
sen, daf die Verkalkung des Gehduses zlem-
lich spit erfolgt, Bei Caglliostoma liegt
wohl ein dhnlicher Fall vor wie bei
Sciesurella/Sinezona, wo die Skulpturelemen-
te der Radialrippen ebenfalls sekunddr dem
verformten Gehduse aufgeprigt werden,

Diskussion der Skulptur des Prim&rgehduses

Aus der Beschreibung der Typen der Skulp-
tur geht deutlich hervor, daBf8 diesem Merkmal
des Primdrgehduses, von wenigen Ausnahmen
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abgesehen, wenlg Wert bel der systematischen
Unterteilung der Archaeogastropoden zu-

Mit der Ausnahme des beil Calliostoma
entwickelten Typs kommen alle anderen Skulp-

kommt ,

turtypen in den unterschiedlichsten syste-
matischen Einheiten der Archaeogastropoden
vor, Obwohl die Muster der Skulptur recht
gut fossilisierbar sind (Taf, 12/1,2,6},
kénnen sie nicht zur systematischen Unter-
tellung der Archaeogastropoden benlitzt
werden., Selbst so charakteristische Formen
wie Netzmaschen, Strickleiterberippung oder
Spiralrippen sind gleichermaBen bei Pleuro-
tomariaceen, Fissurellaceen und Trochaceen .
anzutreffen, Der Primédrgehduseskulptur kann
also nicht der gleiche systematische Wert
zugemessen werden wie der Gestalt des Adult-
gehduses oder der Morphologie und Anzahl der
Radulazdhne im Radulaband, Dieser Befund
steht im Gegensatz zu den Verhdltnissen,

wie sie bei hbheren Proscobranchiern vor-
handen sind, Bel Meso~ und Neogastropoden
spiegelt die Skulptur des Embryonalgehduses
als Veliger schlipfender Arten durchaus

die systematische Stellung ihres Trégers

wider (BANDEL 1975a).

Abb. 21, Primdrgehduse von Fissurella an-
gueta aus dem Litoral der Karibik mit Gru-
benmuster, welches im Bereich unter der
Einfaltung durch die Verformung des orga-
nlschen Gehduses vom restlichen Gehduse
abgesetzt wurde, Eine Aperturrandverdickung
wurde nach Verformung des organischen Ge-
hduses und vor der Verkalkung des Gehiuses
angefiigt,

Primary shell of Fissurella angusta from

the shore of the Caribbean Sea with an
apertural ridge and sculptural differences

of the shell caused by secondary deformation,

Die groBle Flexibilitdt der Primdrgehdu-
seskulptur ist wahrscheinlich das Ergebnis

eines recht einfachen Vorganges: Dieser be-
steht darin, daB die primére, organische
Schale durch Aragonitnadeln der gleichen
Dimension mineralisiert wird, Drei Stufen
der Gehduseausbildung spielen hierbel eine
Rolle:

Zum ersten wird ein rein organisches Ge-
hduse ausgeschieden, Dieses besteht aus ei-
ner netzartigen Verflechtung von organischen
Fibrillen und Schichten, die eine Maschen-
weite von etwa 1 pm besitzt, Das Gehduse
wird allein von den Driisenzellen des Man-
telrandes ausgeschieden und bleibt mit ihnen
ununterbrochen verbunden, Das organische
Primdrgehduse kann unterschiedlich dick
sein, von Lings- und Querskulpturen bedeckt
sein und bleibt verformbar,

zum zweliten wird das rein organische,
planispiralsymmetrische Gehduse in unter-
schiedlich intensiver Weilse verbogen, Hier-
bel verstdrkt sich die AuBenkrimmung und
die Innenseite der Schale wird gleichzeltig
nach innen gezogen, dabei lokal gestaucht
und gezerrt, Dadurch wird der unter der
Apertur gelegene Gehdusebereich besonders
stark deformiert, Im AnschluB an die De-
formierung kann manchmal noch ein organi-
scher Wulst im Bereich der Apertur ange-

setzt werden,

Zum dritten wird das organische Gehduse
durch Aragonitprismen von etwa 0,2 Hm
Durchmesser verkalkt, Bei der Mineralisie-
rung ersetzen und durchsetzen die Kristal-
lite parallel zueinander und senkrecht zur
Gehduseoberfléche das organische Material
indem sie dessen Netzstruktur als Matrix
nutzen, Im einfachsten Fall werden dabei
Netzleisten von Kristalliten stdrker durch-
drungen als das Material dexr dazwischenlie-
genden Netzmaschen, Die Kristallite dringen
damit weiter auf die Oberflédche vor, wo
Netzleisten vorgegeben sind, Rippen in
der organiechen Schale werden wie dle Netz-
leisten v8llig von Kristalliten eingenom=-
men, Die Verformung der Skulptur und Textur
des organischen Gehduses wird meist durch
die Mineralisierung einfach abgezeichnet,
Die Intensitdt der Mineralislierung der
duBersten Gehduseschicht bestimmt in der



Regel das endgliltige Geh&usemuster, Daher
zeigen die meisten Mustertypen Ubergdnge,
Bel einigen Arten von Seissurella und bei
Sinezona wird allerdings ein bestimmter
Skulpturtyp, n&@mlich die Radialrippen,
noch udber die vom organischen Gehduse vor-
gegebene Gestalt hinaus verdndert, Hier
prdgt sich ein Muster durch, welches zwar
dem Skulpturtyp noch weitgehend folgt,
aber die Verformung des Gehduses nicht be-~
achtet, Das Geh&use ist nach der Minerali-

sierung starr,

Die drei Prozesse, die die Skulptur des
Gehduses formen,liegen offensichtlich eng
beieinander,so daf innerhalb der grdBeren
Archaeogastropoden-Gruppierungen alle
Skulpturtypen durch nur leichte Ab&nderun-
gen im Bauplah der organischen Schale durch
unterschiedlich starke Verformung und Ver-
lauf der Verkalkung abgeidndert werden konn-
ten, Hierin unterscheiden sich die Archaeo~-
gastropoden wesentlich von den htheren

Prosobranchiern,

Von den vorher geschilderten Skulptur-
typen ist die Sechseckskulptur von Callio-
stoma stark unterschieden, Morphologische
Ubergénge zu den anderen Skulpturtypen der
Archaeogastropoden sind im Grubenmuster
besonders von Colligella sp, vorhanden,
Hinsichtlich der Kristallstruktur der Netz=-
stege unterscheidet sich CallzZostoma von
anderen Archaecgastropoden. Bei den norma=-
len Skulpturelementen sind die Kristallite
immer nadelig, einander parallel, und der
Durchmesser der Einzelnadeln ist nicht
gréBer als 0,2 pm, Bel Calliostoma dagegen
ist dle Ausrichtung der Kristallite nicht
parallel zueinander, und die Kristallite
konnen auch grdBere Durchmesser zeigen,
Vergleichbar mit dem Hexagonmuster beil
Calliostoma sind Skulpturbildungen bei
ganz anderen Mollusken, wie etwa der Ptero-
pode Peraclie (Opisthobranchier) (aAbb, 22)
oder der Bohrmuschel Gastrochaena, Bei der
freischwimmenden Flﬂgelsdhnecke wie auch
der in Korallen bohrenden Muschel wird das
Netzwerk aber auf der AuBenseite des Ge-
hduses abgesetzt, indem sich der Mantel
Uber die AuBenseite legt, Bei Calliostoma
sind die Kristallrippen jedoch von innen
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her in die organische Schale hineingespro8ft,
durchsetzen diese jedoch ohne Riicksicht auf
vorgegebene Muster des organischen Primdr-
gehduses oder seilne Verformung, Das letzte-
re, zwar schon in Ansdtzen bei den Radial-
rippen von Scigsurellag und Sinezona der
Fall, ist auch bei Collzeella sp, zu beob-

achten,

Es ist durchaus moglich, daB die Bildung
von Sechsecknetzmustern bel Callioetoma
demselben Grundschema folgt, wie die so
dhnlichen Bildungen bei Peraclis und
Gastrochaena, Hierbel muB die formgebende
Leistung vom Mantelgewebe erbracht werden,
welches das Netzwerk auf der Schalenober-
fldche (innen bei Calliocstoma, auBen bei

Peraclies und Gastrochaena) vorformt,

Abb, 22, Das Gehduse der Pteropocde Peraclis
zeigt ein retikulates Muster (a), welches
sekunddr von auBen aufgesetzt wurde (b).

Shell of the pteropod Peraclis with a re-
ticulate sculpture, that has been secon-
darily deposited on its outer surface,

a. general view; b, close=-up,

GrbBe und Gestalt des Primdrgehduses: Die
Gestalt des Primdrgeh8uses entspricht ei-
ner sekunddr in die Trochospirale gezwunge-
nen, primdr symmetrischen Schale, Bel eini-
gen Patellaceen kann die Trochospirale wie-
der aufgehoben werden (Kapitel 2,4}, dann
bleibt aber doch die Verformung des wenig
aufgewundenen Gehduses in ein stdrker ge-
kriimmtes Gehduse erhalten (Taf, 8/4,6,10,11)
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#usegestalt ist das nicht zu erken-
nen, sehr im Gegensatz zu den Verhdltnissen
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Protoconch Primidrgehduse
Breite(mm} Braite Skulptur

Calliostoma jujubinum 0,19 0,34-0,35 Sechseckmuster
Calliostoma cf.fascinans 0,25 0,49 Sechseckmuster
Calliostoma zizyphinum 0,20 ©,41 Sechseckmusater
Calliocstoma laugieri ©,21 ¢,37-0,43 Sechseckmuster
Calliostoma granulatum 0,26 0,45 Sechaeckmuster
Tegula cf., fasciata 0,12-0,13 0,25 Spiralstreifen
u.Netz
Monodonta cf.dama o, 11 ,21 Netz
Gibbula umbilicaris 0,12 0,23 Spiralstreifen

u.Querstege

Cantharidus exasperatus ©,14-0,16 ©0,23-0,29 Spiralstreifen
u.Netz

Trochus sandwichensis 0,12 0,19-0,20 Spiralstreifen
u.Netz

Stomatella varia 0,16-0,17 0,23 Querstege

Clanculus corallinus o,12-0,16 0,24-0,28 Spiralrippen
u.Netz

Clanculus pharaonis 0,12 ©,19-0,22 Spiralrippen
u.Netz

Trochus dentatus Q,12 0,26 Querstege

Turbo c¢f.petholatus 0,16 ©,20 Kdstchenmuster

Galecastraea cf.persica 0,12 0,21 Spiralrippen
u.Netz

Arene variabilis 0,14 0,24-0,25 Spiralrippen

Arena tricarinata 0,15 0,25 Spiralrippen

Arene cruentata o,11-0,12 0,25 Spiralrippen

Cyclostrema tortuganum 0,11=0,12 ©0,22~0,24 Spiralrippen .

Isandia holdsworthiana 0,08 0,19 Spiralstreifen
u.Netz

Astraea cf.phoebia 0,12 0,33 ?

Tricolia affinis 0,09 0,16-0,17 Spiralstreifen
u.Netz

Tricolia pulla 0,12  ©,17-0,22 Netz und glatt

Tab, 1, Trochaceen aus dem flachen Wasser,
Ein krédftiger Aperturring ist fast immer
entwickelt und die seitliche Einfaltung

des Primdrgehduses erzeugt tlberall eine zu-
gespitzt erscheinende Innenseite,

Trochaceans from shallow water, An apertural
ridge is developed in most cases and all
have a Tlateral fold that appears pointed.

bei den hdheren Gastropoden (BANDEL 1975a,
b'c) »

Die Meinung von FRETTER & GRAHAM (1962),
daf Archaeogastropoden widhrend ihrer Em-
bryonalentwicklung in der Regel eine plank~
tonische Phase durchlaufen, trifft nicht
zu., Damit ist auch FIORONI's (1966) Annah-~
me, daB Gibbula~-Arten und Verwandte (hier
sind wohl Trochaceen des litoralen Bereichs
des Mittelmeeres gemeint) alle rasch als
Veligerlarven schllipfen, nicht aufrecht zu
erhalten, wie aus Kapitel 2,1 hervorgeht,
in dem 3 soclcher "Gibbula” Arten mit krie-
chend schlipfenden Jungen vorgestellt wer-
den, Auch meinte FIORONI, daB8 hinsichtlich
Gelegebau, Schlipfzustand und Entwicklungs-
welse der Trochaceen groBe Unterschiede zu
primitiveren Archaeogastropoden (z,B,
Patellaceen) bestiinden, Auch dies kann
nicht bestidtigt werden, Es ist vielmehr S0,
das8 innerhalb der Archaeogastropoden diese
Verhdltnisse ziemlich gleichfdrmig sind,
und es besteht Anla8 anzunehmen, daB gerade
die Patellaceen hier mit einigen ihrer
Vertreter sich etwas vom normalen Entwick-

lungsweg entfernt haben (siehe Kapitel 2,2,1
und 2,4),

Abb. 23a, Primdrgehduse von Calliostoma
zizyphinum aus dem Litoral des Mittelmeeres
(bis 30 m Tiefe) von Banyuls-sur-Mer, 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, Primdrgehduse von Puncturella pro-
fundi aus 300 bis 700 m Tiefe vor der Ost-
kiste Floridas, Die Skulptur besteht aus
einem feinen Grubenmuster auf glattem Un-
tergrund, Unter der seitlichen Einfaltung
ist das Geh&duse wohlgerundet, ¢, Primirge-
hduse von Cantharidus exasperatus aus dem
Litoral von Banyuls=-sur-Mer (0 - 2 m Tiefe)
mit Spiralstreifen aus feinem Netzmuster,
Unter der Einfaltung ist ein Spitzchen aus-
gebildet, Die Skulptur ist durch die Ein-
faltung verformt,

2. Primary shell of Callioetoma ziayphinum
from shallow water with undeformed hexago-
nal pattern and pointed lateral fold. b,
Primary shell of Puncturella profundi from
300 to 700 m depth with a pattern of grooves
on smooth background, The latera) folds are
well rounded. c¢.Primary shell of Canthari-
dug exasperatus exasperatus from shallow
water with spiral ribs which are deformed
by the lateral folds, The fold forms a
pointed inner flank,

In der Art der Verformung des organischen
Primdrgehduses 148t sich nur ein Unter-
schied erkennen: Formen bei denen die Einfal-
tung sehr regelmdBig 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, Zugespitzte For-
men treten dagegen bei den flachwasserbe-
wohnenden Trochaceen besonders reichlich
auf (Tab, 1). Dabel ist es gleichgiiltig, ob
sich bei letzteren die Embryonen vollstdn-
dig in der Eikapsel entwickeln oder ob sie
einen Teil ihrer Entwicklung freischwimmend
vollziehen, Da die Verformung des Gehiuses



sich auf dem Eingeweidesack als Widerlager
vollzieht, ist als Urheber der gerundeten
oder zugespitzten Gestalt des inneren Ge-
hduseteils der Gehalt an Dotter im Einge~
weidesack ausschlaggebend, Es besteht dem-
nach die ganz allgemeine Regel, daB Tief-
wassergastropoden dotterreiche Eiler be-
sitzen und Flachwassergastropoden weniger
Dotter aufweisen, Damit erfolgt die Ver-
formung des Primédrgehduses bel Tiefwasser-
formen auf einem prall gefiillten Eingewei-
desack, beil Flachwasserformen auf weniger
volumindsem Eingeweidesack, Daher ist auch
anzunehmen, das8 die Embryconalentwicklung
der Tiefwasserformen auf Grund des Dotter-
reichtums etwas langsamer verliduft als die
der Flachwasserarten und daB zudem die
Jungtiere mit einer grdBeren Dotterreserve
versehen schliipfen, Da aber die Gehdusege-
stalt hinsichtlich der Rundung des Innen-
tells nicht von der systematischen Zugehd-
rigkeit abhéngt, sondern vom Lebensort,
ist dieses Merkmal auch nicht systematisch
verwertbar, Fir paltkologische Ausdeutun=-
gen einer Archaeogastropodenfauna kann sich
dieses Merkmal aber als sehr wertvoll er-

weisen,

Protoconch Breite Primdrgehiuse Tiefe

Breite(mm) (mm) Skulptur (m)
Margarites costalis 0,33 0,58~0,62 Gruben 200
Margarites sp.US-—Kilste o, o,21 Tuberkel 250
Margarites cf.cancellata o,17 0,36 glatt 200~300

Solariella actinophora o0,35-0,40 0,57-9,64 glatt 800~2100
Sclariella lamellosa o,16=0,17 0,36 glatt Too~8oo
Solariella lubrica 0,12 0,28 Tuberkel 260
Solariella tubula ©,14-0,16 0,25-0,30 Spiralrippen 250
Solariella sp.US-Kliste o,33 0,48 Spiralrippen 80co~21c0

u,Tuberkel
Solariella c¢f.actinophora o,14~0,15 o, 30 Spiralrippen 1o0~250
Solariella dentifera ©.18 ©,31-0,38 Querstege Boo
Solariella aegleis 0,16 0,34 Spiralrippen 1oo~25c

u.Tuberkel
Solariella cf.lacunella o,15 o, 34 Spiralrippen 150~200

u.Tuberkel
Seguenzia monocingulata ©,16-0,17 ©,30-0,36 Querstege
Segquenzia megaloconcha ©,19-0,20 0,34~0,35 Querstege ?
Microgaza vetula 0,35 ©,59-0,67 Spiralrippen 550
Microgaza sp.US-Ost-Kiliste o,18-0,20 0,29-0,36 Spiralrippen 800
Euchelus cf.quttarosea 0,21 0,33 Gruben Soa
Ganesa granigyra o,lc 0,19 Tuberkel 200

120~%00
?

Tab, 2. Trochaceen aus dem tiefen Wasser,
Allen gemeinsam ist die regelmifig gekriimm~
te, seltliche Einfaltung und der diinne
Aperturring am Primirgehiuse,

Trochaceans from deep water, A1l show a
well rounded regular lateral fold and a
thin apertural ridge,
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Protoconch primirgehiuse

Breite Form Breite Skulptur

mm
Pterotrochus hirasei 0,23 rund 0,3 Querstege
Pleurotomaria sp.,Japan 0,45 rund a,? Querstege
Worthenia minsteri o,jo rund o,18 feine Netz-u.

Spiralrippe
Worthenia coralliophila 0,08 spitz o,15 Querstege u.
Spiralrippe

Kokenella sp.,Dolomiten 0,07 rund c,13 Spiralrippen
Haliotis tuberculata 0,18 spitz ©,28-0,30 Querstege
Haliotis lamellosa 0,15 spitz o©,23 Querstege
Scissurella umbilicata 0,10 spitz 0,21-0,23 Querstege
Scissurella crispata 0,1t spitz o,28 Querstege
Scissurella costata 0,09 spitz o,16-0,18 Kistchenmuster
Scissurella cingulata 0,08 spitz o©,16-0,18 Radialrippen

0,11
Scissurella sp.,Port Sudan 0,07 spitz 0,13~0,14 Kistchenmuster
Sinezona sp.,Lanzarcte 0,08 spitz o,16-0,18 Radialrippen
Sinezona rimuloides 0,09 spitz o,17 Radialrippen

Tab,

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

3, Pleurotomariaceen,

GEGENUBERSTELLUNG 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 GARSTANG
(1928) and elaborated by CROFT (1937, 1955)
using embryogenesis of some archaeogastro-
pods, The generally expressed opinion in
literature is that torsion came about be-
cause a free swimming bilaterally symmetri-
cal plankton feeding larva could not retract
its head into its mantle cavity. In order
to do so it had to tart its body by 180°.
Left and right retractor muscles supposedly
appear at different times due to stretching
of twisted muscle fibres while shell growth
continued, This is erroneous and the course
of events follows very different lines, 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 bilaterally symmetrical body can be
totally retracted into the shelter of its
shell, b) The veliger of archaeogastropods
has no mantle cavity (pallial cavity) and
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thus cannot retract into it, ¢) The visceral
mass jis connected to the shell by two musc-
les which are both functional from their
time of appearance onward, d) Torsion of the
visceral mass is caused by differential
growth of epithelial cells and not related
to muscle activities, e) The trochospiral
coiling of the gastropod is not an adapticn
for the swimming larva but rather for the
crawling benthic animal as an aid to sta-
bilize the shell over the head-foot., f) The
muscle pair is utilized as a retractor and
together with other minor muscles it
accomplishes the deformation of the shell..
g) After deformation of the bilaterally
symmetrical shell into tochospiral shape
the left muscle is resorbed and the right
h)The shell is
Deformation

used as columellar muscle.
mineralized after deformation.
completes torsion so that the foot comes
into the correct position needed for -crawl-
ing. i) The primary shell is completed
when the mantle detaches from its edge.
Further shell qrowth is resumed only after
establishment in the benthos. j) Archaeo-

gastropod veligers do not feed during free

swimming phases, only after becomino benthic.

Embryonic food is provided by eag yolk
only and a true larval phase ending with
metamorphosis is not developed.

Bei der Deutung des tibergangs von hypo-
thetischen, bilateralsymmetrischen Urga-
stropoden zu Gastropoden, splelt der Vor=-
gang der Einrollung oder Verdrehung des
Eingeweldesackes gegeniiber dem Fup-Kopf-
Bereich (Torsion) eine zentrale Rolle.
Hierbel soll die hypothetische Urschnecke
ihre Mantelh8hle, und damit auch die in
dieser liegenden Kiemen, hinten getragen
haben, Durch die 180-Grad~Drehung des
Welchk&rpers um seine Achse soll die Man-
telhthle aber nach vorne Uber den Kopf-Fuf-
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 groSen

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)
drickt das frei {ibersetzt etwa so aus:
"Unser Konzept vom Ubergang von einem hy-
pothetischen Vorgastropoden zu einem ech-
ten Gastropoden mit seiner vorne gelegenen
MantelhShle 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 Archaecgastro-
poden ausgearbeitet und modifiziert, GAR-
STANG ging davon aus, daB die Drehung des
Weichkdrpers innerhalb der Schale als eine
Anpassung der freischwimmenden Schnecken-
larve zu deuten ist, Die Larve einer hypo-
thetischen Urgastropode soll demnach ein
symmetrisches Gehduse besessen haben, in
welchem ein ebenso symmetrischer Weichk&r-
per mit einem Retraktormuskelpaar verankert
war, Wollte sich diese Larve in den Schutz
ihres Gehiduses begeben, so konnte sle das
nur tun, indem sie sich in die Mantelh&hle
zurlickzog, Da sich der Hohlraum der Mantel-
héhle aber neben der Innenlippe des Gehdu-
ses befunden haben soll, konnte die Larve
nur ihren FuB beschiitzen, wahrend der Kopf
ungeschiitzt draufen bleiben muBte, Durch
einen einzigen Mutationsschritt (Makromuta-
tion)
art umgestaltet worden, da8 nur noch ein
Muskel den FuBf-Mantel-Bereich bedient, der
zweite

sei nun das Retraktormuskelpaar der-

den Kopf-Velum-Bereich, Zudem soll
im gleichen Zuge der eine Muskel mit seinem
Ansatz an die Schale nach vorne riicken und
der andere nach hinten, In dem Augenblick,
wo die Muskeln ihre Aufgaben Ubernehmen
k&nnten, und sich zusammenzdgen, wlrde der
Vorderteil der Larve gegen den Hintertell
um 180 Grad verdreht, Damit widre die Man-
telhdhle nach auBen geriickt, Die den Schutz
der Schale aufsuchende Larve kénnte ilhren
Kopf in die Mantelh8hle zuriickziehen, der
in GARSTANG'
liche FuB miiBte jedoch auch weiterhin drau=-
Ben vor dem Gehduse verbleiben, Die hypothe-

s Vorstellung weniger verletz-

tische Drehung des Weichk&rpers in der
Schale, die alleine dem Schutz des Kopfes



der Larve dienen sollte, wirde dann, GAR-
STANG's Vorstellung zufolge, nicht mehr
riickgdngig gemacht, und die Schnecke miiRte
in der weiteren Entwicklung ihres Kdrpers
mit den Auswirkungen dieser Drehung fertig

werden,

THOMPSON (1957) hob hervor, daB GAR-~
STANG's Theorie von zwel Voraussetzungen
ausgeht, Erstens, daB beim Riickzug des
Velums in die Schale es die Mantelhdhle
ist, die den Kopf aufnimmt, und zweitens,
daB der Kopf einer Gastropodenlarve ver-
letzlicher ist, als ihr FuB, Beide Voraus-
setzungen, so zeigte THOMPSON, sind nicht
richtig, Zum ersten zieht sich der Mantel-
rand ebenso weit in die Schale zurick, wie
der Kopf, wenn der Retraktormuskel wirksam
wird, und damit bleibt das Velum auch im
Inneren des Gehduses vor und auBerhalb der
Mantelhthle gelegen, Zum 2zweiten existiert
kein Unterschied in der Verletzbarkeit zwi-
schen Fuf und Velum, Verletzungen an beiden
haben fiir die winzige Larve die gleichen,
fatalen Folgen, Ausgehend von 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 anschlieBien kann, sollen hier
dennoch einige Argumente aufgefilhrt werden,
die fllr die Nichtanwendbarkeit des GARSTANG~
schen Modelles flir die Gastropodenphyloge=-
nese sprechen, Dies erscheint insofern not-
wendig, als zum Beleg fir die Anwendbarkeit
von GARSTANG's Theorie in der Literatur
immer wieder die Arbeiten von CROFTS (1929,
1937, 19585)
alle auf Archaeogastropoden beziehen,
CROFTS beschédftigte sich vornehmlich mit
der Ontogenese von Haliotis, erweiterte

herangezogen werden, die sich

aber ihre Untersuchungen auf Pgtella, Pa-
tina und Callioetoma. lhre Ergebnisse wur-
den von FRETTER & GRAHAM (1962) sehr im
Detail nacherzdhlt und nachvollzogen,
CROFTS kam bei ihren Untersuchungen zu dem
Schluf, daB die GARSTANG'sche Idee im gro-
fen und ganzen richtig sei und nur etwas

modifiziert werden miisse,

Aus den Angaben CROFTS wird klar, das
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die einzelnen Schritte der Entwicklung von
Haliotis in ihrem zeitlichen Ablauf ganz
dhnlich vor sich gehen, wie dies bei Gzbbul
divarieata beobachtet werden konnte, Zudem
ist das Primdrgehduse von Halzotie (Taf,
4/7) dem von Gibbula sehr dhnlich (Taf,
6/10-12), CROFTS beobachtete auch, da8 die
Embryonalentwicklung von Calliostoma im
wesentlichen der von Haliotie gleicht, und
daf nur eine zeitliche Verschiebung der
einzelnen Entwicklungsschritte zu verzeich-
nen ist, Eigene Untersuchungen an CallZo-
stoma haben gezeigt, daB bei Vertretern
dieser Gattung die Embryonalentwicklung im
wesentlichen so ablduft, wie sie im Falle
von Cantharidus exasperatus hier geschil-
dert ist,

HalZotis tuberculata verldBt den Schutz
der Eihilille nach etwa 13 Stunden als Tro-
chophora, Die Ausglittung des Gewebes der
Schalendriise beobachtete CROFTS bei 14
Stunden alten Embryonen, Sie beschrieb
auch, daB die erste uhrglasfdrmige, dann
napffdrmige, 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 AblSsung des Gehduseran-
des von den Mantelrandzellen kommt, Die
Schale von HalZotie ist in diesem Stadium
symmetrisch und nautilecid in ihrer Gestalt,
CROFTS beobachtete allerdings bereits in
diesem Stadium der Entwicklung die Existenz
einer Mantelhthle, die aus einem Spalt zwi-
schen Mantelrandwulst und FuB bestehen soll
In Wirklichkeit handelt es sich hierbei
jedoch nur um eine Einengung des Vorder-
teils des Weichk&brpers an der Basis des
Velums, Der FuB ist zu diesem Zeitpunkt
nur eine kleine Ausbeulung in diesem Be-
reich, Zwischen Mantelwulst und FuSanlage
bildet sich ein Spalt nur dann, wenn der
K¥rper sich in die Schale zuriickzieht, Das
ist aber CROFTS zufolge dem Embryo in die-
sem Entwicklungsstadium noch gar nicht mdg-
lich, Eine Mantelhthle, die diesen Namen
verdient, entsteht im Archaeogastropocden-
embryo erst am Ende der Embryonalentwick-~
lung, wenn das bereits kriechende Tier sein
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Dotterreserven weiltgehend aufgebraucht hat
und selbst Nahrung aufnimmt, Das betrifft
auch Halzotze, wie aus der Beschreibung die-
ses spdteren Entwicklungsstadiums bei CROFTS
(1955) und FRETTER & GRAHAM (1962, Fig, 228)
ersichtlich wird,

Die Verankerung des Eingeweidesackes an
der Schale erfolgt bel Haliotie wie bel den
beschriebenen Trochaceen an zwel Stellen,
einer in der linken Mitte und einer anderen
an der rechten Seite, Allerdings beobachtete
CROFTS, daB8 nur an der linken dieser Anhef-
tungen sich auch Muskelzellen ausdifferen-
zieren, widhrend an der rechten Anheftung
zundchst nichts passiert, Diese Beobachtung
Ubernahmen FRETTER & GRAHAM widerspruchslos,
CROFTS (1955) bemerkte auch bei Calliostoma,
Pgtella und Patina eine gleichartige An-
heftung des Eingeweidesackes mit der Primir-
schale, wie sie bei HalZotis entwickelt seiln
soll,

CROFTS zufolge drickt der linke Retrak-
tormuskel den Eingeweldesack an die rechte
Seite, Durch diese Verlagerung entsteht ein
ziemlich groBer, freier Raum zwischen
Weichkérper und Schaleninnenseite, Diesem
Raum messen FRETTER & GRAHAM die M8glich-
keit 2zu, eine Gasblase aufzunehmen, Durch
diese soll die Veligerlarve beim Schweben
im Plankton unterstiitzt werden, Die wahre
Funktion des Raumes wird klar, wenn man be-~
obachtet, daB die Gastropodenlarve den
Schutz, den ihre Schale gewdhren kann, auch
nutzt, und sich in sie zurilokzieht, Damit
ist auch GARSTANG's Vorstellung nicht mehr
verwertbar, da keine Drehung des Weichk®r-
pers nbtig ist, um das vorhandene Exoske-
lett nutzen zu k&nnen,

CROFTS hat ihre Beobachtungen bei Halio=~
tig-Larven wahrscheinlich an fixiertem Ma-
terial durchgeflihrt, Hitte sie lebende Ve-
ligerlarven mit gerade fertiggestellter
Schale unter dem Mikroskop beobachtet, so
widre ihr aufgefallen, daB8 diese Schale auch
gleich ihrer Aufgabe Uberstellt wird, Der
Weichkdrper kann sich ndmlich vollstindig
in sie zuriickziehen, Damit widren die mei~-
sten der folgenden Yberlegungen und Analysen
hinfdllig geworden,

CROFTS geht in ilhrer weiteren Analyse der
Embryonalentwicklung von Haliotie davon
aus, daf nur der linke Retraktormuskel
nach etwa 22 Stunden Entwicklungszeit aus-
gebildet ist, Der rechte Muskel soll erst
sehr viel spdter, beim bereits kriechfdhi-
gen Tier, in Erscheinung treten, Die Zeitan-
gabe fir die Aufnahme der ersten Muskel-
funktion ist im Einklang mit den Beobach-
tungen, die bel Gibbula divaricata ge-
macht werden konnten (24 Stunden), CROFTS
zufolge erstreckt sich der eine Muskel
ber die linke Oberfldche des Eingeweide-
sackes nach vorne und teilt sich hier in
zwel Strédnge auf.Dle Muskelzellen des einen
Stranges sollen dabei mit Mantel und Velum
geradlinig verbunden sein, der andere
Strang dagegen ist aufgefdchert und soll
um den vorderen WeichkSrper herumlaufen
und mit FuB und Velum verbunden sein (Abb,
24), Dieser Verlauf der Muskelstringe soll
nun nach der Aufnahme seiner Aufgabe inner-
halb weniger Stunden den Vorderk®Srper mit
Velum und FuB8 um 290 Grad gegen den Einge-
weidesack verdrehen (Abb, 24), CROFTS
meinte, daB nach 90 Grad Drehung des Kdr-
pervorderteils nun zwar endlich das Velum
in den Schutz der Schale (in die hypothe-
tische MantelhBhle) zurtickgezogen werden
kann, daB aber noch ein Teil des Weichkdr=
pers, insbescondere des FuBes, auBerhalb
der Schale verblelben muB8, In diesem Sta-
dium der Embryonalentwicklung ist aber
bereits ein Operculum vorhanden., Schon
theoretische Uberlegungen iiber den Zweck
eines solchen Gebildes, welches ja zudem
bel HalZotis im erwachsenen Tiler verloren
geht, filhren zu dem SchluB, daB8 das Oper-
culum als 8ffnungsverschluf dient, Da es
auf der Rickseite des FuBes gelegen ist,
kann es seine Aufgabe nur erfiillen, wenn
das ganze Tier in die Schale zuriickgezogen
ist, Die theoretischen Erwdgungen erweisen
sich am lebenden Material als zutreffend.
Kein Teil des Weichkdrpers beim Veliger
einer Archaeogastropode im Stadium der
Eingeweldesackeinrcllung bleilbt vor der
Gehdugemiindung zurlick, wenn sich das Tier
in das Gehduse zurilickzleht,

Die Drehung des Vorderk8rpers wird nicht
durch ein oder zwei Muskeln hervorgerufen,



Abb, 24a, Umgezeichnet nach FRETTER & GRA~
HAM (1962, Fig, 227, B,C). A. Die Veliger-
lasve von Haliotie tuberculata, vor der

90~ Torsion, mit komplexem Muskelverlauf,
B, Die glelche Larve, nach AbschluB der

90~ Torsion mit gestrecktem Muskel, b, Um-
gezelchnet nach YOUNGE (1%60, Fig,., a):
-links: Patella vulgata=-Veligerlarve vor
der Torsion; -rechts: Patella vulgata-Veli-
geslarve 6 Stunden spdter, nach vollzogener
90~ Torsiocn,

a, Redrawn from FRETTER & GRAHAM (1962,
Fig., 227, B.C)., A, Veliger of Haliotis
tuberculata before torsion with assumed
complex course of muscle fibres and assumed
non functionallity 8f second muscle, B, The
same larve after 90~ torsion due to hypo-
thetical muscle stretching, b, Redrawn from
YOUNGE (1960, Fig. a); A, Patella vulgata
veliger as it is supposed to look before
torsion, B. Patella vulgata veliger 6 hours
later with torsion compieted, Here the
second muscle is neglected completely.

sondern 1st vielmehr das Resultat der tro-
chospiralen Einrollung des vorher kugeligen
Eingeweidesackes, Die Verformung entsteht
durch unterschiedliches Wachstum seiner
Hilllgewebe, ROBERT (1902) beobachtete an
Cantharidus= und Calliostoma-Embryonen

die Einrollung des Eingeweidesackes und die
damit verbundene Drehung des Vorderteils
des WeichkOrpers in Relation zur Schale,
die ja diese Drehung in der Achse des Weich-
kbrpers nicht mitmacht. ROBERT zufolge ist
die Drehung besonders gut an der allmihli-
chen Wanderung des heranwachsenden Fufes
zur Seite hin zu bemerken, ROBERT stellte
also bereits fest, daB der Vorderkd®rper
nicht gegen den Hinterkdrper verdreht wird,
sondern daB vielmehr die spiralige Einrol-
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lung des Weichk®rpers nur seine Lage gegen-
iiber der Schale verdndert,

Nach der ersten Phase der Drehung des
Kopf-FuB-Bereiches soll nun der linke Re-
traktormuskel von HalZotie nach vorne und
auf die rechte Seite wandern (CROFTS, 1937,
1955y FRETTER, 1969), In diese Interpreta-
tion paBt auch, daB der an der Columella
befestigte Retraktormuskel der erwachsenen
Calliostoma sich nicht vom rechten Muskel
der Larve ableiten soll, sondern vom linken
Es ist aber in der Realltdt genau umgekehrt
Der linke Muskel ist n#mlich derjenige, der
vor der Mineralisierung der Schale resor-
biert wird (bei Trochaceen), Bei Patella-
ceen kénnen beide larvalen Retraktormuskel
erhalten bleiben (ANDERSON, 1965), Im Ver-
trauen auf die Untersuchungen CROFTS wider-
sprachen FRETTER & GRAHAM (1962) den Analy-
sen und Deutungen von 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 Verédnderungen, 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)
erwdhnte eine Verstdrkung in der Einrollung
der Schale, die wdhrend der Torsionsphase
auftritt, wobei allerdings unklar bleibt,
ob Schalenwachstum oder Schalenverformung
gemeint sind. Ebensowenig wie diese Scha-
lenverformung, die bel HalZotie sehr deut-
lich an der Morphologie des Primdrgehduses
ablesbar ist (Taf. 4/4,7,10), wurde die
anschlieBende Schalenmineralisation bemerkt

Der zweite Teil der von GARSTANG gefor-
derten 180 Grad Drehung des Kdrpers erfolgt
CROFTS (1955)
der Veliger zum benthonischen Leben ilber-

zufolge, in der Zeit, in der

geht und somit sowohl kriechen als auch
schwimmen kann, Das kriechf&hige Tier hat
aber nach den Vorstellungen von FRETTER &
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GRAHAM (1962) auch weiterhin ernste Schwie-
rigkeiten, Es muB ja noch die restlichen

90 Grad der Torsion vollziehen, die die
GARSTANG'sche Theorie fordert, Das Tier
soll sich weder vcllstédndig in die schiitzen-
de Schale zurilickziehen, noch ausdauernd und
stabll kriechen k&nnen, Das seitlich gele-
gene Schdlchen und der schwere Eingeweide=-
sack sollen das Tierchen einseitig links

so belasten, daB es immer wieder einhalten
muB und exrschdpft zur Seite sinken soll,
FRETTER & GRAHAM stellen fest, daB Haliotis
am 6, Tage zur v8llig benthonischen Lebens-
welse Ubergegangen ist. Am 6, Tage soll
auch der zwelte 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 scll., Durch die Interpretation
nicht beobachteter aber geforderter Vor-
gédnge in der Ontogenese lebender Tiere
kommen FRETTER & MANLEY (1977) bei Trico-
lia pullus zu der Ansicht, dal sich an das
Primdrgehduse noch ein Larvalgehduse an-
schlieBen soll, Dieses soll von einer Lar~
ve abgeschieden worden sein und soll eine
weitere Gehdusewindung umfassen, Der zweite
Torsionsschritt, der die 180 Grad Kbrper-
drehung in der Schale vollziehen soll, ist
algo vom freischwimmenden Stadium in das
Kriechstadium 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 Primdrschale
und die Abldsung des Mantelsaums vom Ge-
hduserand bei planktonischen Larven fillt
mit dem Zeitpunkt zusammen, zudem sich der
Wéichkérper vollstdndig in das schiitzende
Gehduse zurilckziehen kann, .

b) Die Veligerlarve der Archaeogastropoden
besitzt keine Mantelhhle, und kann daher
auch keinen Kdrperteil in eine solche H®hle
zurlickziehen,

¢) Der Eingeweidesack 1st nach der Fertig-
stellung des Primdrgehduses durch zwei Mus-
keln mit der Schale verbunden,

d) Bei der Verdrehung des Weichkdrpers im
Geh3use spielen die Muskeln keine Rolle,
Die Torsion erfolgt durch verschieden
schnelles Zellwachstum in den Zellschich-
ten, die den Eilngeweidesack umhiillen,

e) Die trochospirale Einrellung ist kein
adaptiver Vorteil fiir die schwimmende Larve,
sondern vielmehr flir das kriechende, ben-
thoische Tier, da dadurch die Lage der
Schale iber dem FuBe stabilisiert wird,

f) Das Retraktormuskelpaar dient dem Rlick-
zug des WeichkOrpers in die Schale hinein,
sowie im Zusammenspiel mit anderen, weniger
sichtbaren Muskeln als Widerlager zur
Schalenverformung durch FuBdruck von auBen
auf die Schale,

g) Der rechte Retraktormuskel (bei Orien-
tierung nach der Lebensstellung der Schale
mit der Miundung nach obenvorne) bleibt bei
trochoformen Archaeogastropoden erhalten
und wird zum Spindelmuskel, Der linke Mus-
kel wird resorbiert, kann jedoch bei eini-
gen Arten mit napffdrmiger Schale erhalten
bleiben,

h) Die Schale wird erst nach ihrer Verfor-
mung asymmetrisch und mineralisiert, Die
Verformung vollzieht die Drehung des FuBes
von der rechten Seite weiter nach innen,
i) Das Primdrgehduse wird nach seiner
Fertigstellung nicht oder nur noch sehr
geringfiigig vergrdBert, Erst nach der Auf-
nahme eines voll benthischen Lebens wird
das folgende Gehduse angefligt,

j) Es gibt bei Archaeogastropoden keine
Nahrungsaufnahme wdhrend der planktonischen
Phase der Larven, Bis zum v&lligen Ubergang
zum benthischen Leben ist die Erndhrung
durch Eidotter gewdhrleistet.

2.4 DIE SEKUNDARE GEHAUSESYMMETRIE BE!
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 bilateral
symmetry, while the soft body undergoes
normal torsion, The formation of a cup



like the adult secondary shell has been
carried into early development of the em-
bryonic (primary) shell. The trochospiral
twist of the shell may be lost completely
while a secondary increase in coiling 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 until be~
coming the main retractor of the adults,
Different species show all grades of primary
muscle arrangement - from that of normal
archaeogastropods with left muscle in central
position and right muscle at the right side
to symmetrical arrangement with left muscle
at the left and right muscle at the right
side. In the Tatter case the soft body re-
mains in the center of the shell and is
torted here by differential cell growth,
Shell mineralization usually occurs right
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
coiling, when this feature of the shell is
no longer of use in adult life, Several
other recent and fossil 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 shell, as commonly seen in
lTiterature,

In dieser Gruppe sind Archaeogastropoden
mit einer einfachen, napffdrmigen Schale und
oder etwas nach
(Tat, 8/7) oder

(Taf, 8/8,9) ver-
schobenen Apex zusammengefafBt

einem zentralen (Patella)
vorne (Aecmaea, Lepeta)
nach hinten (Cocculina)
(Patellacea
und Cocculinacea), Das Primirgehduse sitzt
oft unvermittelt dem konischen Sekundirge-
héuse auf, Es ist keine vermittelnde Ju-
venilschale, wie etwa die Sekund#rschale
der Fissurellen, entwickelt (siehe Kapitel
2,5). Aber bezilglich der Morphologie des
Primdrgehduses finden wir bei patelliden
Archaeogastropoden Abweichungen von der
allgemeinen Grundform, wie sie bel Fissu-
relliden und anderen Archaeogastropoden
ausgebildet ist, Die Gestalt des Sekundir-
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gehduses (Adultgehduse) ist etwas variabel,
Bel Acmaea virginea besitzt es einen zipfel-
férmig nach vorne gekrimmten Apex, Bel
Coeculina ist der Apex weniger weit ausge-
zogen und nach hinten gekriimmt (Taf, 8/9),
Bei Aemaea sp., Lepetella tubicola und
Lepeta caeca liegt der Apex subzentral,

doch sind die Flanken des Sekunddrgehduses,
die zum Apex aufsteigen, gerade,

Die GroBe der Eiler innerhalb der Eihillle
und der diese noch umgebenden Gallerthillle
liegt zwischen 0,71 und 0,13 mm (AMIO 1963)
Auch bei solchen Arten, deren Junge sich im
Schutze der Bruthdhle der Mutter entwickeln
sind die Eier nicht grdser, LINDBERG (1979)
ermittelte fir die Art Problacmaea moskalev
Eidurchmesser von 0,11 - 0,12 mn,

Die Entwicklung der Embryonen gleicht im
wesentlichen der anderer Archaeogastropoden
doch lassen sich einige kleinere Abweichun-
gen aufzeigen, Bei Patina (=Helcion) pellu-
eida (Abb, 25) beschrieb THORSON (1946,
Fig, 89) eine schwimmende Larve, von der er
annahm, daB sie kurz vor der Aufnahme des
benthischen Lebens steht,
bereits deutlich verformt, der Eingeweide-

Das Gehduse ist

sack eingerollt und nur ein rechter Larval-
rektraktor vorhanden, Dies zeigt, daB das
Gehduse bereits mineralisiert ist oder ge-
rade mineralisiert wird, Die Bilder THOR~
SONS (Abb,
lich, daB das Tier sich vollstdndig in seine
Schale zurtickziehen kann, und daB noch kei-

25) zeigen {ibrigens sehr deut-

ne Mantelhthle vorhanden ist. Es liegt eine
Entwicklungsstufe vor, wie sie in gleicher
Weise bel den im Detail beschriebenen
Trochaceen von Banyuls zu verzeichnen ist
(Kapitel 2,1), Wenn die von THORSON (1946)
beschriebene Veligerlarve tatsdchlich von
Patina pellueida stammt (der Ubergang zum
kriechenden Tier wurde nicht beobachtet),
dann ist damit eine typische Patellide aus-
gebildet, deren Embryonen im Hbergang vom
schwimmenden zum kriechenden Leben nur

noch einen Retraktormuskel besitzen, Es

ist dies der rechte Muskel, wie bei den
meisten Archaeogastropoden im gleichen
Entwicklungsstadium,
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Abb, 25, Ansichten der Veligerlarve von
Patina (=Helecion) pellucida nach THORSON
(1946, Fig, 89)., Nur der rechte Retraktor-
muskel ist entwickelt und die Larve gleicht
der anderer Archaeogastropoden, die sich
im gleichen Stadium der Entwicklung befin-
den,

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

Bel anderen Patellaceen kann die Ent-
wicklung anders verlaufen, wie Taf, 8/2
zeigt, Hier sind bei der Verkalkung des
Primdrgehduses von Acmaea sp., zwei Muskel
an der Schale angeheftet gewesen, Diese
haben sich in Form zweler Polster auf der
Innenoberfliche der Schale abgeprigt,
THORSON (1946, Fig, 88) hatte bei Acmaea
testudinalis aus der Nordsee festgestellt,
dag das Gehduse des Embryos dieser Art
nicht trochospiral, sondern offen planspi-
ral ausgebildet ist, und daB neben der sym-
metrischen Gehduseform auch der WeichkBr~
per des Tieres recht symmetrisch wirkte,
Die Dottermasse des Embryos ist also hier
nicht zur rechten Seite verschoben, sondern
verbleibt wihrend der Embryonalentwicklung
in mittlerer Lage, THORSON gtellte zudem
fest, dag das Gehduse des zum kriechenden
Leben lUbergehenden Tieres nur eine schwache,
dorsale Einkrimmung aufweiset und seitliche
Depressionen zeigt, Sehr dhnliche verhilt-
nisse mit fast oder ganz symmetrischen An-
ordnungen des Weichkérpers in einem schrig
eifdrmigen, planispiralen Gehiuse bildete
AMIO (1963, Fig, 13,15,17d) fiilr die Arten
Collisella heroldi, Notoacmaea fuscoviridie
und Notoacmaea concinng ab, Es sind 5 Tage
alte Larven dargestellt, die in ihrer Ent-
wicklung kurz vor dem tlbergang zum Boden-
leben stehen, Das Vorhandensein eines Mus-
kelpaares beobachtete ANDERSON (1965) an
Larven von Notoacmaea petterdi und Chiazac-
maea flammea., Die beiden Muskeln bleiben

bel diesen Arten von der ersten Anheftung
des Eingeweidesackes an das Geh&duse bis zum
Ubergang der Larve zum Bodenleben erhalten,

Wasser-~ Skulptur Gehduse~ Grdgse Winkel
tiefe form (mam)
{m}

Cocculina cf.spinigera 100-200 Querstege fast sym. 0,29 10

Cocculina cf.beanii 130 Querstege fast sym. 0,19 00
Cocculina reticulata 250-800 Querstege fast sym. 0,25 150
Lepetella cf.tubicola 200 ? symmetr. 0,13 00
Lepeta caeca So~ 60 glatt fast sym. ©,22 Oo
Acmaea sp.,Santa Marta O- 5 ? fast sym. o, 18 250
Acmaea virginea 3- 3o ? ? ? - O0
Collisella sp., 0~ 35 Netz~Gruben symmetr. o,12 o]
Santa Marta °
Cellana eucosmia o~ 5 2 symmetr. o©,18 30

Tab, 4, Cocculinaceen und Patellaceen mit
Angaben Uber Fundtiefe, Skulptur und Form
des Primdrgehduses und dem Winkel der zwi-
schen Einrollachse des Primirgehduses und
Lingsachse des Adultgehiduses besteht,

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

Die Symmetrle oder"Fastsymmetrie"der
Muskelanheftung und des Eingeweidesackes
spiegelt sich auch in der Endform des Primdr-
gehduses wider, Bei Acmaea sp. aus der Ka-
ribik (Taf, 8/2) zeigt die Verfaltung der
Gehdusewand neben den Muskeleindriicken an,
daB das Primdrschilchen vor.seiner Verkal-
kung verformt wurde, Es kam bei dieser ver-
formung aber nur zu einer schwachen Ver-
schiebung aus der weniger gekrlmmten zur
stdrker gekrimmten AuBenseite, Zudem wurde
die Innenlippe ein wenig aus ihrer Richtung
senkrecht zur Gehduseachse verschoben, Bei
Cellana eucosmia 18t auch eine solche Ver-
schiebung aus der Planispirale nicht mehr
vorhanden und die Innenlippe bleibt gerade
(Taf, 8/1)., Auf der AuBenseite des Primir-
gehduses von Collieella sp, von Santa Marta
zeigt sich diese Verformung der Schale vor
ihrer Mineralisierung ebenfalls deutlich
an, Bei Coceuling {Taf, B/4,6) sind eine
oder mehrere Falten entwickelt, die von
der Innenlippe ausgehend auf das Primirge-
hduse verlaufen, Sie vereinigen sich je-
doch nicht nach hinten zu einer suturarti-
gen Falte (Abb, 26), wie bel den nicht-
patelloiden Archaeogastropoden und auch bei
Coliiegella sp. zu beobachten ist, sondern



sie folgen in ihrem Verlauf den Anwachszo-
nen der Primdrschale, Damit ist nur der
vordere Teil des Primidrgehduses sekundir
etwas stdrker eingekriimmt worden, wdhrend
der hintere Teil fast unveridndert blelbt,
Das gekrimmte, eifdrmige Primdrgeh&use
bleibt beil Cocculina weitgehend symmetrisch
und wird nur noch geringfiigig verformt be-
vor es mineralisjert (Abb, 26), Es besteht
aber zumeist ein deutlicher Unterschied in
der Ausrichtung der Léngsachse der Primdr-
schale und der Sekunddrschale. Bel Acmagea
sp, bilden beide Achsen miteinander einen
Winkel von 30 Grad, bei Cocceulina reticulata
sind es 15 Grad und bel Cocculina cf,
spitnigera etwa 10 Grad, Im Falle von Lepeta
caeca und Collisella sp, fallen beide Ebe-
nen zusammen (Taf, 8/7). Doch bei Lepeta
caeca ist noch ein weiterer Faktor in der
Embyonalentwicklung hinzugekommen, Hier
verlduft die Entwicklung ohne freie Larve
(THORSON, 1946), doch ist der genaue Ablauf
der Embryonalentwicklung noch nicht bekannt,
Sie verl&duft wohl auf dhnliche Weise, wie
beil Problacmaea moskalevi und Problacmaea
gybaritica, Fir diese Arten hat LINDBERG
(1979) aufgezeigt, daB die Embryonen nach
dem Ubergang von der Schwimm=- in die Kriech-
phase im Schutze der Bruth8hle der Mutter
verbleibt, Dieser Raum wird erst verlassen,
wenn ein kleines, napfférmiges Gehiuse von
043 bis 0,4 mm Durchmesser gebildet ist,

Abb, 26, Cocculina reticulata aus dem 200 -~
800 m tiefen Wasser vor der SO-Kilste der
USA, Das Primdrgeh&use sitzt dem konischen
Adultgehduse unvermittelt auf (rechts), Das
organische Primirgehiuse wurde vor seiner
Verkalkung innen eingeknickt und dadurch
auBen stdrker gekriimmt, was sich in einer
Verfaltung unter der Innenlippe wiederspie-
gelt (links),

Cocculina reticulata from 200 - 800 m depth
in which the primary shell shows an abrupt
transition into the secondary shell, Primary
shell deformation is only planispiral, not
trochospiral,
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Neben der Verlagerung des Zeitpunktes
des freien unabh&ngigen Lebens tritt hier
auBerdem noch eine Verlagerung des Zeit-
punktes der Schalenmineralisation hinzu,
Beli Acmea rubella (THORSON, 1936, Fig, 74),
Problacmaea moscalevi (LINDBERG, 1979,

Fig, 9) und Lepeta caeca erfolgte die Mi-
neralisierung erst, nachdem bereits ein
kleines, konisches Schidlchen auf die Pri-
mirschale folgte, das heiBt also zum Zeit-
punkt der Bildung der friihen Sekundédrschale
Das wird durch das tief retikulate Muster
der Partie der Sekunddrschale angezeigt,
die direkt auf die Primidrschale folgt (Taf,
8/10,11), Das symmetrische Prim&drgehduse
wird aus seiner schrigen Eiform dadurch
noch stirker abgewandelt und erreicht bei
diesen Arten breit napfférmige Gestalt,

Bei Problacmaea sybaritica tritt sogar eine
fiilr die spdte Verkalkung einer dinnen orga-
nischen Schale typische zentrale Grube des
Apex auf (Abb, 27c¢), wie sie auch bei hohe-
ren Gastropoden (BANDEL 1975a) bei Sepia
(BANDEL & BOLETZKY 1979) bekannt ist (Kapi-
tel 3.4,1),

Die Skulpturen der Primdrgehduse von
Patellaceen und Cocculinaceen zeigen eine
dhnliche varjationsbreite wie bei Archaeo-
gastropoden (Kapitel 2.2,2), Sehr hidufig
sind Netzwerk- und Querwulstmuster, wie
sie AMIO (1963) flr Arten der Gattung
Collisella und Notoaemaea dargestellt hat,
Wahrscheinlich ist auch die feine Granula-
tion, die THORSON (1946)
dinalis und LEBOUR (1937) filir Patella vulga
notierten das gleiche, Interessant ist die

fir Acecmaea testu-

Gruben-Netz-Skulptur von Collisella sp.

aus der Karibik (Taf., 22/1), die zur Netz-
skulptur von Calliostoma Uberleitet, Dies
ist wieder ein Hinweis fiir den Umstand, daB
die skulptur des Primdrgehduses bei Archaeo
gastropoden keinen grofien systematischen
Wert besitzt,der liber die Gattung hinaus-
reicht, Das 14Bt sich auch filr Problacmaea
sybaritica zeigen, die ein feines Gruben-
muster auf glatter Oberfldche besitzt
(LINDBERG 1979) wie bel 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 Seitenansicht des Primirgehiuses von vier Cocculinaceen/Patellaceen-
Arten mit zunehmender Tendenz zur Bilateralsymmetrie, A, Cocculina cf, epinigera;

By Lepsta caeca; Cs Problacmaea moekalevi (umgezeichnet nach Lindberg 1979, Fig, 5,7):

Dy Problacmaea sybaritica (umgezeichnet nach Lindberg 1979, Fig, 12,13).

Yiew of the primary shell from above and from the side showing Cocculinacea/Patellacea

with increasing tendency to bilateral symmetry,

widhrend ihrer Entwicklung als Veligerlarven
keine Nahrung auf, ANDERSON (1965) wies
dies am Beispiel dreler Patellaceenaften
nach, Eine Nahrungsaufnahme des schwimmen-
den Veligers milBte schon daran scheiltern,
daf8 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 ist,
milssen sich aber nicht alle Patellaceénar-
ten gleich selbst ihre Nahrung suchen, wie
die Uber diesen Zeitraum in der Bruthdhle
der Mutter verbleibenden Problaemaea-Arten
zeigen (LINDBERG 1978), Hier erfolgt, nach
Beendigung der eigentlichen Embryonalphase,
eine Erndhrung der Jungtiere durch Dotter-
abscheidungen der Mutter, so da8 die Jung-~
tiere bis zu ihrem endgililtigen Zeitpunkt
des Schlipfens zu kleinen Napfschnecken
auswachsen k&nnen,

Bel Patellaceen verlagert sich in ver-
schledenen Entwicklungslinien die billaterale
Symmetrie des Sekundidrgehiuses (=Adultge-
h&duse) in die Primidrschale vor, Auch der
linke, larvale Retraktormuskel-kann nach
AbgchluB der Verformung des Primirgehiuses
nun beibehalten werden und gleich in den
zweiten Retraktromuskel des napfférmigen
Sekundédrgehduses Uberfilhrt werden, Zudem
rilckt dieser linke Muskel bei verschiedenen
Patellaceenarten zunehmend nach aufen, so
das8 schlieBlich beide Muskeln symmetrisch

links und rechts im Gehduseapex angeheftet
sind, Damit verbleibt auch der Eingeweide-
sack in der Mitte des Geh&duselumens und
seine Einrollung erfolgt in einer Ebene,
auBerdem kann bei Arten, die sich in der
miltterlichen Brutkammer entwickeln, noch

der Zeitpunkt der Gehduseverkalkung soweit
verlagert werden, daf das organische Gehdu-
se erst beim napffdrmigen Jungtier minerali-
slert,

Da es Patellaceenarten gibt, welche fir
Archaeogastropoden normale Primdrgehluseaus-
bildung und ~-verformung besitzen, kann man
die Symmetrie der Gehduse anderer Arten dile—
ser Napfschnecken als sekunddr ansehen, Auch
innerhalb anderer Gruppen der Gastropoden
mit planispiralen oder napff&rmigen Adultge-
hduse sind &hnliche Entwicklungen bei re-
zenten und fossilen Formen zu erwarten, Bel
den Caeciden, Heteropoden und Capuliden
(Mesogastropoden) , der Pteropoden (Opistho-
branchier) und der Ancyliden (Pulmonaten)
ist eine solche Tendenz ebenfalls nachzu-
welsen,

2,5  SONDERAUSBILDUNGEN DER FRUHMEN GEHAUSE

BEI FISSURELLACEEN - CHARACTERISTICS
OF THE EARLY SHELL OF FISSURELLACEANS

The fissurellaceans are a well defined
group of archaeogastropods with cup-like



adult conch composed of aragonitic shell
with crossed lamellar structure, a charac-
teristic radula morphology, and a slit or
related structure of the shell, Within the
fissurellids systematics ar based only on
radula or adult shell features. The morpho~
logy and shape of the primary shell is
varied, Between Timpet-like adult shell and
embryonic primary shell a trochospirally
coiled secondary shell is developed which
is sculpted in 6 different ways, each of
them different from the sculpture of the
primary on one side and that of the tertiary

shell on the other side, During its secretion

a slit forms which shows a variable history
in the following ontogeny. A1l these featu-
res of primary and secondary shell follow
different patterns, each of which would
result in a systematic grouping of genera
and species within the fissurellaceans that
is different from each of those found in
the literature, The cup-like shell of the
adult in contrast to patellaceans is always
reached during late juvenile life after a
normal trochospiral embryonic and early
juvenile archaeogastropod shell development,

It is shown that scissurellids are not
closely related to fissurellids and that
the so-called "SeZasurella-stage”" in
fissurellid ontogeny mentioned in the
literature 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 slit
in gastropod systematics is shown to be
of questionable value, S1it formation is a
feature of the late ontogeny and very vari-

able within fissurellaceans and scissurellids

and has occurred within quite different
rather than related groups of gastropods at
different times, Some fissurellids possess
pores in their shells similar to those pre-
sent among Polyplacophora and some hivalves.
Thus, in contrast to SCARLATO & STAROBOGATOV
(1978) shell pores are of no value to higher
systematics in molluscs,
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Das Haptmerkmal der Fissurellen besteht
in der Morphologie des adulten Gehd&uses,
Dieses ist napfférmig und rund bis oval
wie bel den Patellen, Im Gegensatz zu letz:
teren weist das Gehduse der Fissurellen
in der Regel am Vorderrand einen Schlitz
auf oder es zeigt ein apikales Schalenloch
(Traf, 12/7,8,10) . Auch kann das Gehduse
weitgehend reduziert sein, so daB sich
der Weichkdrper bei einigen Arten nicht
mehr unter die Schale zurickziehen kann,

THIELE (1929-31) unterschied zwel Un-
terfamilien innerhalb der Familie Fissu-
rellidae, Bei dieser Unterteilung legte er
besonderen Wert auf die Gestalt der Radula
vor allem auf die Liangen-Breiten-~Relation
des Mittelzahnes, In anderen Gliederungen
wurden die Merkmale des Adultgehduses
(hier Tertidrgehduse genannt) stdrker in
Betracht gezogen, Vor allem die Lage und
Form des Schlitzes und selnes Verschlusses
(Schlitzband), wie auch die Form und Um-
rahmung des apikalen Foramens dienen als
Kennzeichen fliir die Unterscheidung von
Unterfamilien, Gattungen und Untergattun-
gen, Arten werden vornehmlich durch Skulp-
tur und Morphologie der ausgewachsenen
Schale getrennt, Die unterschiedliche Ge-
wichtung der Merkmale erglibt fast so viele
Gliederungen des Systems der Fissurelliden,
wie sich Bearbeiter gefunden haben,

Es gibt aber noch zwei weitere Merkmale
des Fissurellidengehduses, welche bisher
nicht mit in die Betrachtung einbezogen
wurden: die Gestalt des Primdrgehduses
und die Skulptur und Morphologie des
Sekunddrgehduses, Letzteres stellt die
Schale eines noch nicht konlschen, symme-
trischen, aber bereits vollstdndig benthoni
schen Jungtieres dar, welches sich. in den
meisten Charakteristika vom Terti&drgehduse
(8chale des symmetrischen, konischen
Adulttieres) unterscheidet., Im folgenden
soll auf die Merkmale der Primdr- und
Sekunddrschale eingegangen werden,

2.5+17 PRIMARGEHAUSE

Die Fissurellaceen besitzen Primdrge=-
hduse, die sich nach Morphologie und Bil-
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dung nicht von denen anderer Archaeo-
gastropoden abtrennen lassen.Im Falle von
Diodora italica aus dem Mittelmeer entlift
das Gelege (Abb, 8b) mit seinen etwa 0,15
mm groBen Elern die Jungen nach 7 - 8tigi-
ger Entwicklung, Die Schlipflinge kénnen
bereits kriechen, manchmal, wenn das Velum
noch nicht resorbiert ist, auch noch fiir
kurze Zeit aufschwimmen, Das Primirgehiuse
(@ 0,25 ~ 0,26 mm) zelgt unterhalb der
seltlichen Einfaltungen die typisch zipfel-
formige Zuspitzung des Innenbereichs des
Gehduses (Taf, 2/5-7), Diese Gestalt ist
fir solche Archaecgastropoden charakteri~
stisch, die im Flachwasser leben, Der nach
der Verformung und vor der Verkalkung des
Gehduses sekretierte Aperturring greift

auf der rechten Seite etwas weiter auf die
Oberflidche des Gehiduses vor als auf der
linken Seite und bezeichnet sode apikale
(linke) und die umbilikale (rechte) Seite
der Schale, Nachdem die Jungtiere das Ge-
lege verlassen haben und nach AbschluB der
Kriech~Schwimm-Phase erfolgtweiteres Ge-
hdusewachstum erst nachdem aktiv Nahrung
aufgenommen wurde, Diodora apertura der
englischen sidkiiste entwickelt sich gleich~-
artig wie D, Ztalica (LEBOUR, 1937),

Auch die Entwicklung von Diodora grani-
fera von Hawailii verliuft ganz dhnlich
(BOGGS 1978) wie die von D. italiea, Die
Weibchen behalten hier jedoch die Eikapsel
in einem Brutraum zuriick, Auch nachdem sich
am 6, Entwicklungstag die Eikapseln aufls-
sen, verbleiben die Schliipflinge noch bis
zum 11, Tag im Schutz der mitterlichen
Brutkammer und verlassen diese mit dem An-
satz eines Sekundidrgeh#uses,

Fissurella barbadeneis hingegen schlipft
aus 0,16 mm groBen Eiern, welche in galler-
tigen Eifdden liegen (WARD 1966), nach 24-
stindiger Entwicklung ale Veligerlarve
(LEWIS 1960),., Die Eier von Hemitoma octora-
diata messen 0,12 mm im Durchmésser) LEWIS
(1960) beobachtete nach nur 12stiindiger
Entwicklung das Schlipfen einer mit einer
Schale versehenen Larve, So wie bel diesen
karibischen Fissurellaceen produzieren auch
Diodora lieteri (Taf, 10/2), Fissurella
angueta (Taf, 11/7), Fissurella nodosa

(Taf, 12/11) und Fissurella nimbosa (Taf,
12/3) der karibischen Kiiste Kolumbiens mit
der Wasserstr®mung davondriftende Eikapseln,
aus denen wahrscheiﬁlich innerhalb des er-
sten Entwicklungstages freischwimmende Lar-
ven schlipfen,

Protoconch Primdrgehiuse Lebensort-
Gr8e Form Gr¥Be Skulptur Tiefe
m mm (m)
Puncturella 0,17 rund 0,24 glatt Too
cf. billsae
Nesta candida 0,10 spitz 0,20 glatt o - lo
Puncturella 0,17 rund 0,23 Gruben 3o0-700
profundi
Fissurella 0,09- gpitz o,17~ Gruben o -2
angusta 0,11 0,18
Emarginula 0,12 spitz o,21 Netz-Tub. S0 ~ 6o
cf. rosea
Emarginula 0,08 spitz o,14- Netz-Tub. fossil
minsteri 0,18
Emarginula 0,12 spitz 0,25 Netz-Tub. ©,50
papillosa
Emarginula 0,08- spltz 0,15- Netz-Tub. o,10
pumila o,1¢c a,17
Emarginula 0,10 spitz 0,20 Netz-Tub. s - 20
phrixodes
Emarginula 0,12- spitz 0,27 Netz-Tub. 5 - 20
sicula
Emarginula 0,12 spitz 0,23 Netz-Tub. o - 50
huzardi
Diodora italica ©,14 spitz o0,25- Spiralstr. o - 1o
0,26 Netz-Querst.
Dicdora sp. 0,11 spitz 0,22 Netz-Querst. o - 1lo
Gran Canaria
Rimula pycnonema o,10 spitz o,15 Netz-Querst. 5 - 2
Puncturella cf. ©,15 rund 0,25 Querstege 4oo~Boo
plecta
Rimula frenulata 0,12 3spitz 0,22 Netz + Quer- So
stege
Diodora listeri 0,08~ spitz 0,18 Netz + Quer o = 20
o, 11 stege
Emarginula 0,13 spitz 0,23 Netz + Quer- o = 50
fissurata stege
Puncturella 0,15 spitz 0,22~ Tub.-Spiral- 3o
granulata 0,25 streifen
Fissurella nodosa 0,15 spitz 0,18 Maschen o =~ 2
Fissurella ©,10- spitz 0,25 Maschen 2
granifera 0,13
Fissurella 0,08- spitz 0,15 Maschen o - 2
nimbosa o,11

Tab, 5, Daten zu den Primirgehiusen von
Fissurellaceen und Angaben iber die Tiefe
des Lebensortes der Arten,

Fissurellaceans with data regarding the
primary shell and the depth of 1iving en-
vironment,

Die Skulpturelemente des Prim#rgehduses
von Fissurellaceen sind in Tabelle 5 auf-
gefihrt, Alle aufgezeigten Skulpturtypen
findet man auch bei anderen Gruppen von
Archaeogastropoden, Gliederte man die
Fissurellaceen nach dem Merkmal der Primir-
gehduseskulptur, so ergidbe sich eine ganz
andersartige Einteilung als jene, die mit
den Merkmalen der Adultgehiduse und der
Radula aufgestellt wurde,

Die Form der seitlichen Einfaltung des
Primdrgehduses ist nicht systematisch ver-
wertbar, sondern reflektiert, wie bei an-
deren Archaeogastropoden, lediglich einen



8kologischen Unterschied, Arten, die sich
im tiefen Wasser entwickeln, beslitzen dot-
terreiche Eier (fast 0,2 mm Durchmesser)
und wohlgerundete Einfaltungen, Arten des
flachen Wassers besitzen kleinere (0,12 =-
0,16 mm) Eier mit geringerem Dottergehalt
und zugespltzt erscheinende Innenseiten

und nicht gerundete Einfaltungen am Primdr-
gehduse,

2.5,2 SEKUNDARGEHAUSE

Auf das Primdrgehduse, welches vom em-
bryonalen Tier ausgeschieden wird, folgt
ein spiralig aufgercllter Gehduseteil,
welcher vom kriechenden, nun selber Nah-
rung aufnehmenden jugendlichen Tier ausge-
schieden wird, Dieses Sekunddrgehduse ist
durch seine Form und Skulptur deutlich zu
unterscheiden vom Tertidrgehduse, welches
das endgiiltige konische Geh&duse, auch des
adulten Tieres, darstellt, Das Sekunddrge-~
hduse ist durch eine rasch im Durchmesser
zunehmende Offnung gekennzeichnet und um-
fast daher nur eine Viertel- bis eine Drit-
telwindung, Wahrend es auf der apikalen Ge-
hduseseite durch einen deutlichen Wechsel
im Baustil und in der Skulptur vom Primidr-

geh&duse getrennt wird, ist auf der apertura-

len Seite der Ubergang zum konischen, nicht
mehr spiralig aufgerollten Tertiidrgeh&use
allmdhlich, Nicht nur die Morphologie des
Sekunddrgehduses als trochospirales Gebil-

de mit rasch zunehmendem Windungsquerschnitt

unterscheildet sich von der des konischen,
nicht mehr aufgewundenen Tertiirgehduses,
sondern auch die Skulptur beider Gehduse
ist deutlich unterschieden,

Sechs Skulpturtypen des Sekundidrgehsdu-
ses lassen sich unterscheiden (Taf, 6),
Der erste Typ ist durch Wuchslinien auf
glattem Untergrund gekennzeichnet, wie er
bel Puncturella acuminata und P, granulata
anzutreffen ist, Winzige, spiralig ange-
ordnete Tuberkelreihen auf glattem Grund
bilden den zweiten Skulpturtyp, wie man
ihn bel Puncturella profundi (Taf, 12/9)
findet, Das Sekundirgehiduse von Emarginula
sicula (Abb, 28) zeigt kriftige Tuberkel-
reihen auf glattem Untergrund. In diesem
dritten Skulpturtyp weisen die Relhen bis
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an den Mindungsrand heran etwa den glei-
chen Abstand zueinander auf, Dies wird bei
dem rasch zunehmenden Windungsdurchmesser
dadurch erreicht, daB8 sich die Reilhen auf-
spalten und somit in ihrer Anzahl zunehmen,
Der vierte Typ ist bei Emarginula phrizodes
verwirklicht, wo schmale, spiralige Strei-
fen ausgebildet sind (Taf, 10/5) Abb, 29),
Bei Nesta candida liegt der gleiche Skulp-
turtyp vor, doch sind die Streifen breiter
(raf, 10/3)., Es ist aber immer noch glatter
Untergrund 2zwischen ihnen gelegen, Bei
Emarginula tuberosa (Abb, 30) verbinden
gsich im finften Skulpturtyp krdftige Spi-
ralstreifen mit radialen Streifen zu einem
retikulaten Muster, Eine &hnliche Skulptur
liegt bei Emarginula huzardi vor, doch

sind die Rippen hier weniger krdftig ent-
wickelt., Der sechste Skulpturtyp kommt bei
Emarginula fiesurata (Taf, 10/4) vor, Hier
sind krdftige spirale Rippen entwickelt,
die durch Furchen voneinander getrennt

werden,

Abb, 28, Das Sekundidrgehduse von Emarginula
gicula aus der Karibik besitzt eine Skulp-
tur, die aus krdftigen Tuberkelstreifen auf
glattem Untergrund besteht, Der Schlitz
setzt frih ein,

The secondary shell of Emarginula sicula
shows a sculpture of tubercule-rows and a
slit that starts early. '

Die Skulptur des Sekunddrgehduses welst
weder eine Bezilehung zur Skulptur des Pri-
mérgehduses auf, noch ist in ihr die Skulp-
tur des Terti&drgehduses vorgezeichnet, Sie
stellt ein ganz eigenes Merkmal einer jeden
Art dar, Mit der Skulptur des Sekunddrge-
hduses kdnnte eine andere Grupplerung der
Fissurellaceen durchgefilthrt werden als mit
den Merkmalen der Primdr- und Tertidrschale,
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Abb, 29, Das Sekunddrgehduse von Emarginula
phrixodee aus der Karibik zeigt eine Skulp-
tur, die von schmalen Rippen gebildet wird,
die einer glatten Unterlage aufliegen, Der
Schlitz beginnt etwas nach der Mitte des
Gehduses, Das Einsetzen der aAdultskulptur
ist allmdhlich,

The secondary shell of Emarginula phrizodes
shows a sculpture consisting of narrow ribs
and a slit that starts in the central shell
portion,

Abb, 30, Das Sekunddrgehduse von Emarginula
tuberoulosa zeigt elne feine Spiralstrei-
fung, die von krdftigen, der Anwachsstrei-
fung folgenden Rippen gekreuzt wird, Das
Tier lebt in etwa 500 m Wassertiefe vor

der Kiste Georgias,

The secondary shell of Emarginula tuberculo-
sa shows fine spiral ribs crossed by strong
concentric ribs and a s1it that starts late,

2,5,3 MUNDUNGSRAND-SCHLITZ UND LOCH

Schlitz im Sekundidrgehduse: Die schiissel=-

fb6rmigen Gehduse erwachsener Fissurelliden
besitzen eine apikale Offnung oder einen
Schlitz am Vorderende, Loch oder Schlitz
sind im Primidrgehduse noch nicht vorhanden
und entstehen wdhrend des Vorbaus des Se-
kundérgehduses als Einbuchtung am ZuBeren
MUndungsrand, Aus dem Vorriicken dieser
Einbuchtung und dem VerschluB in ihrem api-
kalen Bereich entsteht das Schlitzband wie
bei Emarginula und Vesta oder es entsteht
daraus die apikale Offnung der Schale wie

bei Fiesurella, Diodora und Puncturella.

Skulpturtypus
Adultgehduse

Skulpturtypus
Sekunddrgehduse

Puncturella acuminata

nur Anwachsatreifung Tuberkel,
Puncturella granulata " "

konz.Rippen, Poren

Tﬁberkelteihen

Puncturella profundi Gruben-Reihen
Emarginula sicula 20 Késtchenmuster,
regelmdsig
Emarginula papillosa 20-30 Tuberkel- g::;i?enmuster.
Diodora italica 40-50 reihen Késtchenmuster,
Knoten
Rimula pycnonema 20 Ristchenmuster, grob
Fissurella numbosa 30 Kidstchenmuster
regelmdfiqg
Emarginula phrixodes 25 Kistchenmuster,
regelmiBig
Nesta candida 20-25 K4stchenmuster,
Spiral- Knoten
Fissurella nodosa 35 treif Kidstchenmuster, grob
Fissurella nubecula 25¢ streifen Kiéstchenmuster,
Knoten
Puncturella cf.billsae 25 konz.Rippen
Emarginula tuberculosa 40-50 Kdstchenmuster, grob,
Knoten
Emarginula huzardi 20~25 Spiral- Ristchenmuster, grob,
streifen Knoten
Fissurella angusta 50 und konz. Rippen
Rimula frenulata 30 Radial- K4stchenmuster,
streifen Knoten
Emarginula fissurata 20 Kistchenmuster, grob
Emarginula pumila 26 konz. Streifen,Poren
Emarginula cf.rosea 35 Kdstchenmuster,
Poren
bDiodora listeri 30 Késtchenmuster,
Knoten
Diodora sp.Gran Canaria 20 Kdstchenmuster,

Knoten

Tab, 6, Gegenflberstellung Skulptur des
Sekunddrgehduses und Tertidrgehduses,

Comparison of sculpture of secondary and
tertiary shells of Fissurellaceae,

bergidnge zwischen beiden Formen trifft
man bel Rimula.
offenes Schlitzband besitzen, ist der da-

Bel solchen Arten, die ein

runter liegende Mantel ebenfalls gleichar-~
tig geschlitzt, Die OUffnung liegt Uber dem
Anus und wird zur Abfiihrung des ausstrtmen-
den Wassers und auch der Fdkalabscheidungen
genutzt, Das Wasser kommt aus dem Raum der
MantelhShle und wird tiber die Kiemen ge-
fdhrt, Mit dem Vorriicken des vorderen Ge-
hduserandes bei der Vergrdferung der Scha-
le rickt auch der Schlitz vor, Er wird
gleichzeitig an seinem Hinterende verkiirzt
und bleibt so in selner relativen Gr&Be im
Verhdltnis zur jeweiligen Gehdusegr&Be
gleich,

Die Mindungseinbuchtung entsteht wdhrend
der Bildung des Sekunddrgehduses, Der Zeit-
punkt ihrer ersten Erscheinung ist jedoch
keineswegs gleichartig, sondern von Art zu
Art unterschieden, Es kdnnen drei Gruppen
unterschieden werden, eine erste mit Bucht~
bildung im frihesten Geh&duseabschnitt, eine
zwelte im mittleren Tell und eine dritte im
spdten, noch gerade vor dem ttbergang zum



konischen Tertidrgehiduse abgeschiedenen
Teil:

Frilhes Einsetzen des Schlitzes bei: Rimula
frenulata, Emarginula sieula, Emarginula
huzardi, Puncturella granulata, Nesta can-
dida., Mittleres Einsetzen des Schlitzes bei:
Puneturella profundi, Emarginula fissurata,
Emarginula papillosa, Emarginula phrizodes,
Figsurella nubecula, Fissurella nimbosa,
Diodora italica, Diodora lister, Spdtes
Einsetzen des Schlitzes bei: Rimula pyeno=-
nema, Emarginula cf, rosea, Emarginula
pumila, Fissurella nodosa, Fissurella an-

gueta, Puncturella tuberosa.

Die Zusammenstellung zeigt, daB auch
hier wieder eine andere Gruppierung der
Arten der Filssurelliden zustande gekommen
ist, als die, die sich aus den Merkmalen
der Primdrschale oder der Skulptur der Se-
kunddrschale ergaben, Innerhalb der Indi-
viduen einer Art ist der Beginn der Aus-
bildung der Bucht im MlUndungsrand in der
Ontogonie genau fixiert, zwischen verschie-
denen Arten ist er aber sehr variabel,

Tertidrgehduse: Nicht alle Mindungsrand-
buchten, die widhrend 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 wdchat in ihrer GrdBe und Breite mit
der normalen Schalenvergrodferung mit, Die
den Schlitz hinten verschlieBenden Wuchs~
inkremente bilden ein Schlitzband, welches
in der Art seiner Skulptur in der Regel der
Skulptur des Tertidrgehduses gleicht,

Der Schlitz von Rimula frenulata schlieBt
sich wdhrend der Abscheidung des letzten
Teils der Tertidrschale (Abb, 32b), Es ist
aber eine Sutur erkennbar, die zwischen
den beiden Schalenré&ndern erhalten bleibt
und anzeigt, daB der Mantel hier widhrend
des Vorbaus dieses Geh&duseabschnittes nicht
verschmolzen ist, Wdhrend die Wuchsinkre-
mente des Schlitzbandes bel R. frenulata
anfangs regelmidRig und im Einklang mit
der Anwachsstreifung des Schalenrandes
des Tertidrgehiuses abgeschieden werden,
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a

Abb, 31a, Das juvenile Sekunddrgehduse von
Haliotie tuberculata zelgt das Einsetzen
des Schlitzbandes, nachdem bereits eine
Wwindung Sekundirgehiuse gebildet wurde,
Die Winde des Schlitzes weichen periodisch
auseinander und gehen danach wieder zusam-
men, so daf Locher entstehen, Das 1, der
vier L8cher 1ist bereits wieder geschlossen,
b. Das Gehduse von Emarginula papillosa
zelgt einen einfachen Schlitz, der bei der
Gehidusevergr8Berung hinten durch ein skulp-
turiertes Schlitzband geschlossen wird,

a. A juvenile conch of Haliotis tuberculata
shows the slit which makes its appearance
after two whorls without sl1it had formed,
Margins of the slit are crenulate, so that
holes form, of which the first is secondari-
1y closed, b, The conch of Emarginula paptil-
losa shows a simple slit which is closed

in apical position by regular growth in-
crements,

erfolgt spiter eine Drdngung der Inkremente,
Die Offnung bleibt im folgenden im wesent-
lichen unver#dndert, Dies zeigt, daB das
Tier widhrend des spéten Verschlusses des
Schlitzes praktisch ausgewachsen war und
daher spdter nicht mehr die Notwendigkeit
bestand das Loch fir die Abwasserfihrung

zu erweitern,

Bei Rimula pycnonema endet das Schlitz-
band etwas weiter vom Schalenrand des er-
wachsenen Tieres entfernt als bei R, fenu-
lata, wdhrend alle anderen Merkmale gleich
sind, Doch ist hier das Loch flir gpdtere
Wuchsstadien nicht groB8 genug und es muB
erweitert werden, Es erfolgt daher eine
sedundire Erweiterung dieser Apertur durch
Aufldsung der Schale in lhren zentralen
Randbereichen (Abb, 33b),

Puneturella granulata baut eln &dhnlich
hoch gelegenes, in einem Loch miindendes
Schlitzband wie Rimula pycnonema, Hier wird
jedoch von Anfang an das Schlitzband so
konstruiert, daB weder eine Anwachsstreifen-
dringung noch eine sekundire Uffnungsver-
grdferung ndtig wird, Der Rand der Offnung
ist durch Seitenwdnde zus&dtzlich hochgezo-
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Abb, 32a, Bel Scigsurella costata setzt
der einfache Schlitz ein, nachdem das Se-
kunddrgehduse bereits eine Windung hat,

Mit dem Vorwuchs des Gehduses wird auch
der Schlitz hinten verkiirzt und hierbei
entsteht ein regelmdfiges Schlitzband,

b, Bimula frenulata - Jugendstadien be-
sitzen einen, mit dem Geh&duse vorwachsen-
den Schlitz, Dieser wird beim Erreichen
des Adultstadiums geschlossen, wobei ein
Loch entsteht, Das Schlitzband wird anfangs
von regelmdfigen Wuchsinkrementen gebildet,
die mit Anndherung an das Loch gedringt
werden,

a. In the conch of Sciesurella costata the
s1it forms after one whorl of secondary
shell without s1it had formed, With further
growth the sl1it is closed by regular in-
crements, b, Rimula frenulata at first has
a very regular s1it which is closed during
later ontogenesis., The gowth increments in
the selenizone are regular at first,
croweded later,
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abb, 33a, Sineszona sp, ist eine trochoforme
Scissurellide, deren Schlitz erst einsetzt,
nachdem eine Windung des Sekundirgehiuses
abgeschieden ist, Vor dem Erreichen der
ausgewachsenen Gehdusegestalt wird der
Schlitz wieder geschlossen und das entstan-
dene Loch kann spéter durch Anitzung der
R&nder erweitert werden. Fundort: Lanzarote,
Kanarische Inseln, b, Rimula pyenonema ist
eine napffdrmige Fissgurellacee, deren Ge-
hduse einen Schlitz aufweist, der einige
Zeit vor dem Erreichen der endgiiltigen Ge=-
hdusegrtBe geschlossen wird, Das dadurch
entstandene Loch wird nachtrdglich durch
Andtzen der seitlichen Rinder erweltert

und nimmt eine spindelfdrmige Gestalt an,
Fundortt Karibik bei Santa Marta,

a, The scissurellid Sinesona sp. shows a
slit that starts late and ends during late
ontogeny., The hole can be widened secon-
darily by etching its margins, b, The
fissurellid Rimula pyenonema shows a slit
which is closed later and the hole is
enlarged by etching its margins.

gen, wodurch die Ableitung der nach oben
abstrSmenden Flissigkeit erleichtert wird,

Bel Puncturella, Dicodora, Fissurella
und Lucapina riicken bei weiterem Vorwuchs
des Schalenrandes die Widnde der aperturalen
Einbuchtungen wieder enger aneinander und
der Schalenrand widchst im nachhinein ohne
Einbuchtung fort (Abb, 34), Mit diesem Vor-
gang verbunden, schlieBt sich auch der Man-
telrand wieder am Schalenrand und nur im
Bereich der dahinter verbliebenen 8ffnung
ist er ebenfalls durchbrochen, Bei Punctu-
rella liegt diese Schalen- und MantelSff-
nung im vorderen Teil der Schale, bei Dio-
dora, Fissurella und Lucapina in der Spitze
des konischen Gehduses, Diese Offnung wird
bei der VergréBerung des Tieres durch zu-
gdtzliches Wachstum ebenfalls vergr&Bert,
um die Aufgabe der Abwasserfortfilhrung nicht
zu verlieren, Dabeil wird Schale resorbiert
und das Loch in die bereits sekretierte
Schale einge&tzt, So kommt es also, daB mit
der Schalenvergrdfierung ein Verlust der
Primdr-~ und Sekunddrschale einhergeht,

Im Falle von Puncturella profundi (Taf.
12/9), Diodora italiea (Abb, 34b), Diodora
ligter: (Taf, 12/7) und Fissurella nimbosa
(Traf, 10/6) beginnt die Bildung der Bucht
im mittleren Teil der Sekund&rschale. Sie
widchst zu einem Band aus, welches mit ecki-
gen Kanten im friihen Teil des Tertidrge-
h&uses abrupt endet, Die VerschluBinkremente
der apikalen Partien dieses Schlitzes sind
von Anfang an gedrdngt, Bel Dicdora listert
und D,
Tertidrschale vom Zeltpunkt der Bildung der

italica wird beim Weiterwachsen der

ersten kr&ftigen konzentrischen Rippen aus-
gehend, die so angelegte, apikale Schalen-
8ffnung zu klein, Sie wird im folgenden
durch Andtzung vergrdBert, sodaB sie sich
nach allen Seiten hin gleichartig erweltert.
So wird allmédhlich das ganze primidre
Schlitzband, schlieBlich das gesamte Primir-
und Sekunddrgehduse weggeitzt und es ent-
steht die typische hantelfdrmige (schlilssel-
lochf8rmige) apilkale Schalendffnung, Bei
Puncturella profundi endet die Vergr&Berung
der apikalen Bffnung noch bevor die Primir-
schale v8llig wegge&tzt ist (Taf, 12/9),



Bei P, acuminata dagegen wird die gesamte
Spitze des konischen Gehduses allmihlich
aufgeldst,

Bei Fisaurella angusta (Taf, 12/10),
F. nubecula und F. nodosa (Taf, 12/8) wird
von Anfang an die im Verlauf der Bildung
des Sekundidrgehduses entstandene Miindungs-
randbucht wieder geschlossen, sodaB ein

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

Mit der Vergroferung des Tieres und dem
Ausbau der Tertidrschale wird das Loch ver=-
grdBert, indem seine Riénder zunehmend auf-
gelost werden, sodaB auch hier alle friithen
Gehdusepartien weggedtzt werden,

Abb, 34, Das Gehduse von jugendlichen Indi-
viduen von Fissurella nodosa (a),Diodora
italtea (b) und Diodora listeri (c)., Bei
Figsurella nodosa ist kein anfingliches
Schlitzband ausgebildet, wdhrend sich bei
den anderen beiden Arten das apikale Loch
aus einem Schlitz bildet, indem dieser se-
kundédr verschlossen wird,

The conchs of juvenile individuals of
Fiessurella nodoea (a), Diodora italiea (b)
und Diodora lieteri (c). F, nodosa shows
only a hole from first formation onward,
the other two develop a slit first,

Die Merkmale des Schlitzbandes oder des
Lochs, wie sie sich beim Vorbau des Text-
tidrgehiduses ausbilden, dienen im wesent-
lichen dazu, die Gattungs- und Unterfami-
lien-Merkmale der heute gilltigen taxonomi-
schen Einteilung der Fissurelliden zu lie-
fern, Dieses eine Merkmal erh&dlt alsoc ei-
nen Wert zugeordnet, der weit Uber dem der
vorher geschilderten Merkmale der Primir-
und Sekundirgehiuse eingeschitzt wird,
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2,5.4 VERGLEICH MIT SCISSURELLIDEN

BATTEN (1975) HduBerte die Vermutung, das
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-
hduses der Scissurelliden eingegangen wer-
den, THIELE (1928-31) unterschied drei Gat-
tungen der Scissurelliden, ndmlich Seissu-
rella mit normal trochoformer Schale und
offenem Schlitz (Taf, 11/3), Schismope
(Traf, 10/10) mit &hnlich geformtem Gehduse,
jedoch im Alter geschlossenem Schlitz und
offen bleibendem Loch {iber der Mitte der
letzten Gehiusewindung und Incisura (Taf,
10/9) mit nur 2-3 schnell im Querschnitt
zunehmenden Windungen und offenem Schlitz,
Die Arten innerhalb dieser drei Gattungen
wurden durch die Berippung des Adultgehdu-
ses unterschieden, Die Schalenstruktur des
Gehduses besteht nach BATTEN (1975) und
eigenen Untersuchungen aus Kreuzlamellen,
wie sie auch bei Fissurelliden entwickelt
gind,

Aus den Gelegeklumpen von Scigsurella
cogtata (Abb, 9) schlipfen nach etwas mehr
als einwbchiger Entwicklung kriechende
Jungtiere, die nicht mehr oder nur noch
wenige Stunden schwimmen k&nnen, wie die
Aufzucht solcher Gelege aus dem Mittelmeer
ergab, Das Primdrgehduse von Scisgsurella
cogtata besitzt eine Spiralrippen-Querrip-
pen-Netzskulptur (Taf, 11/1,2), wie sie
auch beil Seissurella sp. aus dem Roten
Meer anzutreffen ist (Taf, 10/8)., Bei
letzterer Art treten Ubergdnge zum Radial-~
rippentyp auf (Taf, 10/7), der dann bel
Seissurella (=Ineisura) cingulata (Taf, 10/9)
Sineszona sp., (Taf, 10/10) und Sinezona
rimuloides (BATTEN 1975, Fig, 15) entwickelt
ist, Bei Scissurella crispata (Taf, 11/4)
tritt eine einfache feine Quersteg-Tuberkel-
skulptur auf, Eine Gliederung der in der
Literatur unterschiedenen Gattungen und Un-
tergattungen mit Hilfe der Primdrgehduse-
skulptur ist nicht mdglich, Die Verwertung
dieses Merkmales wirde zu einer, von der

etablierten abweichenden systematischen
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Gliederung filhren,

Auf das Primidrgehiduse folgt ein Sekun~
ddrgehduse, jedoch kein Tertiirgehduse wie
bei den Fissurelliden, Das Sekunddrgehiuse
ist in seiner Skulptur deutlich vom Pri-
mdrgehiduse abgesetzt, Sein Windungsquer-
schnitt nimmt allmdhlich zu und die spi-
ralige Einrollung ist deutlich trochoform,
Der Beginn eines Schlitzes ist das ein-
zige Merkmal, welches einen noch schlitz-
lesen Anfangsteil des Sekunddrgehiuses
vom schlitztragenden Endteil desselben
unterscheidet, Alle anderen Merkmale der
Sekunddrschale sind vom Beginn derselben
bis zu ihrem Ende am Miindungsrand des
ausgewachsenen Tieres gleich (Taf, 10/9,
10y Taf, 11/3,6), Das Schlitzband beginnt,
nachdem 0,7 bis 1,5 Gehdusewindungen vom
kriechenden Jungtier sekretiert wurden.
Das Einsetzen des Schlitzes ist innerhalb
einer Art nicht variabel, Bei Scissurella
cogtata (Taf, 11/3) bildet sich eine erste
Bucht am Miindungsrand nachdem das jugend-
liche Tier eine ganze Windung ohne Schlitz
gebildet hat; bel Scissurella sp, aus dem
Roten Meer setzt die Schlitzbildung noch
spdter ein, bel Seissurella criepata da-
gegen friher (Taf, 11/6),

Die Ausbildung der zus#dtzlichen Schalen~
6ffnung bei Fissurelliden gab AnlaB zu der
Theorie, daB es eine Entwicklung gegeben
habe, die von Formen mit einfachem Schlitz-
band zu Formen mit apikalem Schalenloch
gefihrt 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 durchlduft, spiter
eine Rimula-Phase, ehe schlieBlich die
Figsurellia-Phase errelcht ist, Z%u dhnlichen
Schlissen kam BATTEN (1975): Dieser Autor
interpretierte die Sekundidrschale von
Fiesurella nubeoula (BATTEN, Fig. 26) als
von einer noch schwimmfihigen Larve ausge-
schieden, Er hypthetisierte, das solche
Formen der Fissurellen, deren Sekundir-
schale keilnen Schlitz aufweisen, ihre Ve-
ligerphase im Ei abgeschlossen haben und
dann als kriechende Tiere schlilpfen, Solche

Arten dagegen, deren Sekundirschale eine
Bffnung oder einen Schlitz zeigt, sollen
eine freischwimmende planktonische Phase
aufweisen, BATTEN erweilterte diese Hypo-
these auch auf Scissurella crispata und

S, coetata, die beide Larven gewesen sein
sollen, bis der Schlitz in Erscheinung
tritt, Der llbergang vom schwimmfihigen zum
nur noch kriechenden Tier wird aber vollzo-
gen, noch ehe die erste Sekundirschale ent-
steht, Der Schlitz hat scmit ilberhaupt nichts
mit dem larvalen Dasein einer Fissurellide
oder Scissurellide zu tun, sondern ist viel-
mehr eine sekunddre Anpassung an das ben-
thonische Leben.

BATTEN (1975) &duBerte die Meinung, daB
die Fissurelliden, zu denen er auch die
Scissurelliden rechnet, eine ungew8hnli-
che Varilationsbreite hinsichtliich der Skulp-
tur der "Larvalschale" besitzen, wodurch
sle sich von den anderen Archaeogastropoden
abheben, Diese Hypothese ist ebenfalls nicht
haltbar, Sowohl im Falle von Diodora itali-
ca wie auch Scigsurella costata wurde an
lebenden Tieren gezeigt, da8 die Sekundir-
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, 42, Abb, 4,5,7) ver-
wechselte Individuen der Art Scissurella
aostata mit einer jungen Fissurella (oder
Diodora) und meinte daher, daB Fissurella
in ihrer Jugendentwicklung ein ScZsesurella-
Stadium durchlaufe, BATTEN (1975) wies da-
her auf die auBerordentliche Konvergenz
zwischen Scissurella einerseits und vermeint-
licher jugendlicher Fiseurslla andererseits
hin, Er meinte, daB Scissurellen sich von
den Fissurellen herleiten lieBen, indem
larvale Fissurella-Stadien erwachsen wurden,
Diesem Irrtum BOUTAN's waren vorher auch
schon COOKE (1895) und HYMAN (1967) aufge-
sessen, Bel der Abgrenzung der Fissurelliden
und Scissurelliden von den restlichen Ar-
chaeogastropoden (Pleurotomariiden, Halioti-
den, Throchiden) maB BATTEN auch der Skulp-
tur des Primdrgehiuses besondere Bedeutung
bei, Er meinte, daB eine Skulptur, wie sie
Scigeurella erigpata besitzt (BATTEN, Fig,8)



nur bel den Fissurelliden-Scissurelliden
vorhanden 1st, widhrend alle anderen Archaeo-
gastropoden glatte, ja polierte Primirge-
h&useoberflichen besitzen sollen, Dieses
Argument 148t sich nicht verifizieren wie
eine Ubersicht {lber die Skulpturen anderer
Archaeogastropoden zeigt, Die Skulpturtypen
der Primédrschale wie sie beil 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 Scilssurelliden &hnlich, wie BATTEN an-
nimmt und eigene Untersuchungen ergaben
(BANDEL & CHRISTIAENS, in Vorbereitung),

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 durch einen Schlitz, einem Loch oder
einer Reihe von L8chern im Geh#use charakte-
risiert und umfassen die Familien Pleurocto-
marilidae, Haliotidae, Scissurellidae und
Fissurellidae, Die zweite Gruppe umfast die
Patellacea mit napffbSrmigem Gehduse und
einer dococglossen Radula, Die dritte Gruppe
enthélt melst mit spiraligem Gehduse ver-
sehene Arten unter der Bezeichnung Trochacea
und besitzt wie dle Zeugobranchia eine
rhipidoglosse Radula, Der Gehduseschlitz
oder das Loch stellt in der Auffassung von
FRETTER & GRAHAM (1962) eine L&sung des
Problems der MantelhShlen-Sauberhaltung
dar, wie sie unter allen Gastropoden nur
die Zeugobranchia entwickelt haben,

Betrachtet man einige andere Merkmale
der Zeugobranchia als das Schlitzband, so
erkennt man, daf tiefe Schnitte innerhalb
der Untergruppen dieser Gruppe von Archaeo-
gastropoden vorhanden sind, BATTEN (1975)
hob hervor, daB die Pleuroctomariiden und
Hallotiden sich durch den Besitz einer
Perlmutterschicht auszeichnen, wihrend
Scissurelliden und Fissurelliden keine
Perlmutter aber Kreuzlamellen besitzen,
Wenn man die Morphologie der Radula be-
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ricksichtigt, haben Pleurctomariiden und
Haliotiden keine Gemeinsamkeiten, Dagegen
paBt die Haliotie-Radula ganz gut zu sol-
chen Formen der Trochaceen, die auch eine
ganz dhnliche Schale und eine dhnliche Le-
bensweise besitzen, Vergleicht man etwa
Stomatella mit Haliotie (Taf, 3/9; Taf, 4/1),
so besteht der Unterschied zwischen beiden
im wesentlichen nur noch im Schlitzband, Es
ist also wahrscheinlich, daB dle Gruppierung
von Archaeogastropodenfamilien nach dem
Merkmal Schlitz-Loch oder Loch nicht die
natiirlichen Verwandtschaftsverhédltnisse
widerspiegelt,

Doch tritt ein Schlitz nicht nur im Ge-
hduse von Zeugobranchiern unter den Archaeo-
gastropoden auf, Auch Seguenzia, eine Trocha
cee, besitzt einen tiefen Gehdusesinus (BAN-
DEL 1979b). Auch bei Mescgastropoden treten
Formen auf, deren Gehduse einen Schlitz
aufweist, Bei den in Schwimmen aufwachsenden
Siliquariiden ist ein Schlitzband entwickelt,
Hier kdnnen auch Lochreihen auftreten, &hn-
lich denen im Schlitzband von Haliotie, Die
planktonischen Atlantiden besitzen einen
Mindungsschlitz, dessen VerschluB zu einem
Kiel auswichst, Bei den fossilen Mollusken
tritt ein Schlitz oder ein tlefer Mindungs~
sinus in typischer Weise bei den Bellerophon~
tiden auf, Sie werden zu den Gastropoden oder
den Monoplacophoren gez&dhlt, 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 gleichermaBen
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 spé&t
in der Ontogenese auf, Bel Fissurelliden
ist das artlich verschieden und erfolgt in
irgendeinem Entwicklungsstadium des Se-
kunddrgehiuses., Ein Schlitz oder Loch ist
aber immer vorhanden, bevor sich die
napffdrmige Tertidrschale bildet, Beil



46

Scissurelliden beginnt die Entstehung des
Schlitzbandes nachdem vom benthonischen
Tier bereits eine dreiviertel bis einein-
halb Windungen umfassende Schale ohne
Schlitz gebildet wurde, Bei den obertrias-
sischen Pleurotomariiden Worthenia milnstert
und ¥, corallicophila setzt der Schlitz

nach 0,5 bzw, 1,5 Windungen des Sekundir-
gehduses ein, ganz dhnlich, wiees sich
auch bei zwei Arten rezenter Pleurotomari-
iden aus dem japanischen Meer beobachten
lieB, Haliotie lamellosa und H. tuberculata
(Taf, 4/1) beginnen mit dem Bau eines
Schlitzes, nachdem das benthonische Tier
auf das Primdrgehduse folgend, ein flaches
Gehduse von einer Windung ausgeschieden
hat, Bel Seguenziag tritt der tiefe Rand-
sinus erst auf, nachdem schon 2,5 Windungen

des Sekundidrgehduses mit glattem Rand ausge~

schieden sind (BANDEL 1979b),., Die Atlanti-
den Oxygyrus keraudrenii (BATTEN & DUMONT
1976, Fig, 20,22,23) und Atlanta inelinata
(BATTEN & DUMONT 1976, Fig, 48) dagegen
zeigen die erste tiefe Mindungsbucht im
Bereich des Ubergangs von der Larval- zur
Adultschale, PILKINGTON (1970) wies an
einer lebenden Atlanta sp, nach, dag die
Bucht und nachfolgend das erste Schlitz-
band schon vom fast ausgewachsenen Veliger
gebildet wird,

Uber die Présenz eines Schlitzbandes im
Gehduse eines Mollusken lassen sich hypo-
thetische Erwdgungen Uber den Lebensort
und die Lebensweise der jeweiligen Art an-
stellen, Dle Aufgabe eines Schlitzes ist
es ja Kot und Abwasser mdglichst weit ent-
fernt vom Frischwassereinstrom in die
Mantelhdhle abzuleiten, Doch spricht die
sehr unterschiedliche Lebensweise und Er-

ndhrungsart rezenter Besitzer eines Schlitz-

bandes gegen eine zu enge Auslegung, Die
Pleurotomarie Pterotrochus teramachii lebt
auf Weichbtden im tiefen Wasser vor der
Kiste Taiwans und erbeutet hier ihre Nah~
rung, die aus diversen Schwidmmen besteht.
Haliotie tuberculata dagegen, ist ein Be-
wohner von Hartsubstraten des Litorals im
Mittelmeer, Hier ist das meist nur im Dun~
keln aktive Tier zu sehr raschem Kriechen
auf felsigem Untergrund fihig auf seiner
Suche nach Algenfilzen, Scissurella costata

ist sehr kleinwlichsig und lebt in Algen-
filzen verborgen, meist im ruhigen Wasser
der photischen Zone, Hier erbeutet sie Dia-
tomeen und andere Kleinalgen, Innerhalb der
Fissurelliden sind die Anforderungen an

das Substrat aufgrund der Napfgestalt Uber-
all gleich, Der bendtigte harte Untergrund
kann aber ebensogut Fels sein, wie die
Oberfldche gr&Berer Schwdmme oder das Wur-
zelwerk von Seegras, Fiesurella nodosa
schabt dabeil vornehmlich Kalkalgen vom

Fels des Gezeitenbereichs, Diodora ligteri
und Diodora italica fressen Schw;mm- und
Tunikatenkrusten von den Unterseiten von
Steinen, Figsurella angusta erndhrt sich
wahrscheinlich, indem sie planktonische
Organismen filtriert (BANDEL 1974), Die
Atlantaceen dagegen sind rduberische plank-
tonische Schnecken, die sich in keiner
Phase ihres Lebens am Boden aufhalten,

Ein Schlitzband oder ein Loch im Gehduse
eines Gastropoden besitzt daher nicht den
systematischen oder &kologischen Aussage=-
wert, den manche Autoren ihm beimessen, Das
hat grofe Auswirkungen auf die Interpreta-
tion fossiler Mollusken, da der Besitz eilnes
Schlitzbandes bei einer Gastropodenschale
in der Regel als eindeutiger Hinweis auf
eine Eingruppierung bei den Pleurotomariiden
gewertet wird (WENZ 1938~443 KNIGHT et al,
1960) &
2,5,6 SCHALENPOREN

Das Tertidrgehduse von 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
papilloesa aus dem Mittelmeer siidlich Sizi-
liens (Abb. 36) und der fossilen Emarginula

minsteri aus den obertriassischen Cassianer

Schichten der Dolomiten bei Cortina d'Ampez:zo

(Abb, 37) besitzt Poren,

Bel Puncturella granulata ist die Aus-
trittsdffnung der RGhren etwa 20 um breit,
Poren sind auf die Spiralfurchen beschrédnkt
und folgen in regelmédfigen Abstinden zuein-
ander, Mit der GrdSenzunahme des GehH#uses



nimmt auch die Breite der Spiralrippen zu
und im gleichen Verhdltnis hierzu auch der
Abstand der Poren zueinander, Etwa 40 Po-
renreihen (soviele wie Spiralrippen) tre-
ten mit dem Beginn des Tertidrgehduses

auf, widhrend das Sekunddrgehiuse noch nicht
von Kandlen durchsetzt 1st,

Bei Emarginula pumila ist die Spiralbe-
rippung des Tertidrgehiduses etwas unregel-
médBiger ausgebildet, Die RB8hren treten
aber ebenfalls in den Radialfurchen auf
die Oberfldche aus, Etwa 45 Porenreihen
sind ausgebildet, beginnend mit dem Bau
des Tertidrgehduses. Der Querbruch der
Schale zeigt, daBR die RShren das Gehiuse
von der Innencberfléche bis zur AuBenober-
fldche in vertikaler Richtung durchsetzen,
Der Kanal weist eine Breite von etwa 6 um
auf, Kurz vor seinem Austritt auf der Au-~
Benoberflidche erfolgt eine napffdrmige Er~
weiterung von etwa 13 pm Durchmesser, Die
Kreuzlamellenschicht der aragonitischen
Schale wird vom Rohr in einer Weise durch-
setzt, daB keine Einwirkung auf die Nadel-
elemente der Struktur zu erkennen ist (Abb,
35).

Abb, 35, Die Schale von Emarginula pumila
zeigt im Querbruch den vertikalen Verlauf
einer Rohre, die sich im Austritt auf die
Schalenoberflédche becherftrmig erweitert,

The shell of Emarginula pumila vertically
sliced shows tubes, which at their end are
widened,

Das zipfelmiitzenfdrmige Tertiirgehiuse
von Emarginula cf, rosea ist von 17 - 18
krdftigen Spiralrippen bedeckt, Zwischen
diese schalten sich bei zunehmendem Gehiu-
sedurchmesser feine Spiralrippen ein, Den
Anwachazonen folgende, regelmifige Rippen
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kreuzen die Spiralrippen, sodaB ein Muster
rechteckiger Gruben zwischen den Rippen ge-
bildet wird, Im Gehduse jugendlicher Tiere
milnden in jede der hier etwa quadratischen
Gruben 4 R8hren, sodaB jedes Viertel der
Grube von einer Pore eingenommen wird,
Spdter werden durch den hinzutretenden
Mittelsteg die in Richtung zur Anwachs-
streifung nebeneinanderliegenden Poren von-
einander getrennt und es finden sich nun

2 - 3 Ubereinanderliegende Poren in jeder
Grube (Taf, 12/4), Die die Schale durch-
setzende RShre ist hier etwa 10 um breit
und erweitert sich vor ihrem Austritt auf
die Oberfldche zu einem bis zu 40 um brei=~
ten Becher,

Bel Emarginula papillosa treten auf dem
Tertidrgehduse etwa 22 dornige Spiralrippen
auf, Der Abstand 2zwischen ihnen nimmt mit
zunehmender Geh#dusebreite ebenfalls zu,
Poren sind hier in den Furchen zwischen
den feinen, regelmdBigen, konzentrischen
Wilsten anzutreffen, die die Spiralrippen
kreuzen, Anfangs sind in jeder nur kurzen
Furche 1 ~ 2 Poren zu finden, spdter sind
es in den lingeren Furchen bis zu 8, Die
Offnung der RSBhre nach auBen mift etwa 14/pn
im Durchmesser,

Abb, 36, Das Gehduse von Emarginula papillo-
sa besitzt den Anwachszonen folgende Poren-
reihen,

The conch of Emarginula papillosa Shows
pores that follow growth zones,

Die fossile Emarginula mineteri besitzt
ein Geh#duse, welches in seiner Gestalt und
Berippung dem von Emarginula cf, rosea
sehr &dhnlich ist, Hier bleibt die Zwischen-
rippe fein, sodaB sie nur einen dilnnen
Steg in den Gruben des Gehdusemusters bil-
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det, In jeder Grube miinden 4, nur durch
den Mittelsteg voneinander getrennte Poren
(Abb, 37},

Abb, 37, Das Gehduse der obertriassischen
Emarginula mineteri aus den Dolomiten bei
Cortina d'Ampezzo besitzt Rdhren, die in

je 4 Poren in jeder Grube des Gehiusemu-

sters austreten,

The shell of the Upper Triassic Emarginula
minsteri shows tubes within the shell, which
open to the surface within grooves of the
shell sculpture,

Bei Fissurellaceen auftretende Gehiuse-
poren stellen die Ausmindung von in verti-
kaler Richtung das Gehduse durchsetzenden,
im Querschnitt runden ROhren dar, die die
Innenselte des Gehduses mit seiner AuBen-
cberfliche verbinden, Da die Poren regel-
mdBig in die AuBenskulptur eingefigt sind,
werden sie auch mit dieser zusammen ange-
legt, Die RBhre wird also in ihrer Position
festgelegt, widhrend die Periostracumstruk-
tur der &duBersten Gehduseschicht gebildet
wird, Sie ist bereits angelegt und wird
nach innen ausgebaut, wenn das Gehiuse in
der Folge durch mineralische Anlagerungen
als dexr Kreuzlamellenstruktur verdickt
wird, Die zellige R&hrenfiillung nimmt
hierbel keinen EinfluB auf die Gestalt der
Kreuzlamellenstruktur, die in ihrer direk-~
ten Umgebung aufwidchst,

Die Gehduseporen der Fissurellaceen er-
fiillen sicherlich eine Aufgabe, indem sie
Ausldufern des Weichkdrpers den Kontakt
mit der Schalenoberflidche ermdglichen. Da
Jedoch Uber die Art der Zellen, die diese
RShren fillen und Uber die Gestalt des
Weichkdrperelements, welches die AuBengrube
der RShre nichts bekannt ist,kann man nur
vermuten, dag es sich um ein Sinnesorgan
handelt,

Kandle durchziehen auch die minerali-
schen Gehduse von Polyplacophoren und eini-
gen Muscheln, Bel den letzteren kennt man
Poren bel marinen Vertretern der Gattung
Arca und Glycymeris (WALLER 1980)
bei den im SuUBwasser lebenden Sphaeriidae
(SCHRUODER 1907)., Bei Polyplacophoren durch-
2ziehen 20 bis 30 um breite RShren die Scha-
lenspangen und sind regelmdBig mit der
Skulptur der Oberfldche verkniipft, In die-
ser Hinsicht sind sie vergleichbar mit
Poren der Fissurellaceén.»Hinsichtlich ih-
rer Gestalt und wohl auch ilhrer Funktion

sowie

unterscheiden sie sich aber von ihnen, Nach
dem Verlust der Larvalaugen der zum Boden-
leben iibergehenden Trochophoralarven sind
Schalenaugen und andere Organe der Astheten
{(R6hrenfiillungen) die einzigen Lichtsin-
nesorgane der Polyplacophoren (FISCHER
1980), Fissurellaceen dagegen begitzen
normale Augen unabhdngig davon, ob sie nun
ein von Poren durchsetztes Gehduse haben
oder nicht, Die RShren (Astheten) der K&~
ferschnecken teilen sich zudem vor Errei-
chen der Schalenoberfliche in einzelne
feinere ROhrchen auf, die dann auf der
Oberfldche austreten (HAAS & KRIESTEN

19783 Abb, 1,2). Dle Rbhren der Fissurelilen
dagegen werden nach auBen hin weiter und
gind im Schaleninneren schmaler,

Die R&hrenbreite der Muscheln Areca und
Glyecymeris dagegen liegt mit 2 - 10 jam
(WALLER, 1980)
Doch durchziehen hier die RBhren das Ge-
hduse nicht in vertikaler Richtung, und sie

im Bereilch von Fissurellen,

besitzen an ihrem Ende keine becherfdrmige
Erweiterung, Auch sind RShren bel Glyeymeris
und Area nicht in regelmdBfiger Weise mit der
AuBenskulptur verbunden (WALLER 1980, Fig,
17 - 22), Sie sollen nachtrdglich in die
mineralische Schale eingedtzt worden sein
und von eilner einzigen Zelle eingenommen
werden (WALLER 1980), WALLER meint, daB

die wahrscheinlichste Aufgabe der Mantel-
fortsdtze auf die Schalenoberfldche bei
Arca und Glycymerig darin gelegen ist,
Bohrorganismen abzuwehren, Die Schalenporen
von Pisidium und Sphaerium werden erst
nachtréglich durch die Kalkschale von innen
her durchgedtzt und erst nach dem Schliipfen
aus dem Kiemenbrutbeutel angelegt, wie ei~-



gene Beobachtungen ergaben,

Es zeigt sich also, daB die bei den ver-
schiedenen Molluskengruppen auftretenden
Schalenporen betrdchtliche Unterschiede
aufweisen, Der Nachweis, von in die Schale
vordringenden Fortsidtzen des Mantels auch
bei einigen Schnecken, zeigt aber, dag die
von SCARLATO & STAROBOGATOV (1978) vorge-
schlagene Neugliederung der MolluskengrofB-
gruppen nach der Entwicklung von Poren
zweifelhaft ist, Die Autoren gliedern die
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Muscheln aus den Conchifera aus und stel-
len sie in die Ndhe der Polyplacophoren,
well bei beiden Gruppen die kalkige Schale
von winzigen Fortsdtzen des Mantels durch-
setzt werde, Bei anderen conchiferen Mol-
lusken auBerhalb 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 unnétig,

3 ONTOGENESE DES GEHAUSES VON QUENSTEDTOCERAS UND VERGLEICH MIT DER EMBRYONALBILDUNG

BEI ANDEREN CEPHALOPODEN -

ONTOGENY 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 first chamber and a convolute
whorl around it, With secretion of the cup-
like earliest shell portion, growth of an
shell-1ip ends before the embryonic
is completed, The outer wall of the
embryonic conch is covered by tuber-
on a smooth background, These as well
as the whole outer shell consist of a pris-

inner
shell
whole
cules

matic aragonitic layer that has grown into
it from the inside of the shell, An addi-
tional prismatic layer grew afterwards on
the inner surface of the conch covering

all in greatest width
at the base of the first septum. The latter
shows subprismatic aragonitic structure

into layers that cover the
inner wall of the second chamber, The round
aperture of the first septum is as wide as
the whorl is high and is oriented vertically
above the blind end of the inner lip, In
marginal position the septum is inclined

to the inner and outer walls and almost
continuous with the inner 1ip, The first
segment of the siphuncular tube consists

of organic material attached to the inner
wall by numerous fibers among them the
"prosipho", It is attached to the first
septum by way of prismatic crystals

arranged so that space remains open between

inner and outer walls,

and continues

them, The second septum is nacreous and
continuous into the organic second segment
of the siphuncular tube, The latter is
attached to the end of the first segment
by a mineralized prismatic ring and a
porous layer below it, The third septum,
like the 2nd, is twisted backwards with
its nacreous septal neck, but in contrast
has a foreward
the 4th septum
necks are bent

turned prismatic neck, From
onwards, nacreous septal
foreward and the siphuncular
tube no longer is continuous with septal
layers, Muscle in the second chamber
consist of prismatic cushion-Tike structu-

scars

res, and are paired and situated on top of
In the third chamber the
pair is present on the internal shell
wall, From 4th chamber onwards only one

in the most backward internal

the first septum,

scar remains
position of each chamber,

3.1 FORM UND ZUSAMMENSETZUNG DER AMMONI-

TELLA

Das frilhontogenetische Gehduse 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 Gehduse, welches sich
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Abb, 38, Schematische Darstellung des Em-
bryconalgeh&duses (=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 Uber den Siphonalkanal (C) mit dem ge-
kammerten Geh&duseteil in Verbindung steht,
Der Sipho setzt sich aus einzelnen Segmen~
ten zusammen, dessen erstes, das Caecum,
blind endet (C1), Die Folgenden sind rdhren-
f6rmig ineinandergesteckt (C2-C8), Der Pro-
toconch besitzt eine freie Innenlippe (=
Flansch) (D) und wird vom ersten Septum
abgeschlossen (E1), Der Verlauf dieses
Septums (E1) unterscheidet sich von dem

des zweiten Septums (E2), so daB letzteres
zum Teil auf ersterem reitet (E1 u, 2).

Nach der Bildung des Protoconchs, dessen
Rand allseitig vorwdchst, setzt sich das
Wachstum nur noch auf der AuBenseite (F2)
fort (Ventralseite, Externseite) und hdrt
mit der Innenlippe (D) auf der Innenseite
(F1) auf, (Dorsal- oder Internseite),

Schematic drawing of the embryonic conch
(ammonitella) of a Baculites from the
Campanian of Jordan, The spherical inner
chamber (protoconch) (A) is covered by the
convolute whorl (B) in which the living
chamber through the siphuncular tube (C)

is connected to the chambered part of the
conch (phragmocon), The siphuncle consists
of segments, the first of which ends blindly
(caecum) (Cl), the remaining are tube like
and are fitted into each other with their
ends (C2-C8), The first septum (E1l) is
oriented differently than the second septum
(E2) which partly rests on it (El and E2),
After secretion of the initial cup (proto-
conch) which grew on all margins, growth
continued only on the outer side (F2)
(ventral, external side), and stopped with
the inner 1ip (flange) (D) on the inner
side (F1) (dorsal, internal side).

deutlich vom Ubrigen Gehiuse abgrenzen
l4st, als Ammonitella, eine Bezeichnung,
die auch von KULICKI (1974, 1975, 1979} und
TANABE et al, (1979) aufgegriffen und be-
nutzt wurde, Sie s0ll auch im folgenden
Verwendung finden, unabhingig davon, ob nur

das Ammonitella-Stadium fossil erhalten
blieb oder die Aammonitella vom folgenden
Gehduse tellweise iberwachsen wurde und so
zum "Nucleus" wurde,

Die Ammonitella setzt sich im wesentli-
chen aus zwel Teilen zusammen, einem inne-
ren und einem &duBeren (Abb, 38, Taf, 13/
1,2), Der innere Teil wird im folgenden
Protoconch genannt (ERBEN, FLAJS & SIEHL
1969); er ist von fast kugeliger bis spin-
delfdrmiger Gestalt (abb, 39, Taf, 13/1,2),
Der #uBere Teil umfaBt den Protoconch in
einer vollstidndigen, planispiralen und
konvoluten Windung, Diese 2, Windung um~-
faBt und bedeckt den Protoconch auch auf
den Seiten weitgehend, so daB die Proto-
conchwande zum grofien Teil zu Innenwdnden
der Ammonitella werden (Abb, 40), Die Min-

dung des Protoconchs ist ebenso breit, wie
39) .

das Gehduse (Abb,

Abb, 39, Vorderansicht des Protoconchs mit
der breiten, flachen Apertur und der Innen-
lippe, die die ganze Geh&dusebreite einnimmt,

Frontal view of the initial cup (protoconch)
with its wide, low aperture and the inner
lip (flange) present along the whole width
of the conch,

Am Ubergang zur planispiralen 2, Windung
der Ammonitella findet nur die AuBenlippe
der Protoconchmiindung eine Fortsetzung,
wéhrend die Innenlippe bestehen bleibt,
Letztere nimmt die ganze Breite des Geh&u-
ses ein und endet abrupt an den seitlichen,
vertikalen Flanken der 1, Windung (Taf, 16/
7). Im apikal gebffneten Protoconch er-
scheint die Innenlippe als in den Innenraum
16/1),
Literatur hat sie die Bezeichnung Flansch

hineinragende Leiste (Taf, In der

(=flange) erhalten,



Die Wandstruktur des Protoconchs ist
nicht Uberall gleich, An der Innenlippe
wird eine an organischer Substanz reiche,
wenig kristalline Lage von einer inneren
Prismenschicht unterlagert, Am Innenlippen-
rand ist die Prismenschicht etwas méchti-
ger (0,004 mm) als etwas vom Rand entfernt
(0,001 mm), An der Kante der Innenlippe
sind die Einzelkristallite vertikal zur
Oberflédche angeordnet (Abb, 42, Taf, 16/2),
Apikal der Innenlippe ist eine an organi-
schem Material reiche Zwischenschicht
(0,001 mm dick) von einer dinnen inneren
Prismenschicht unterlagert und von einer
zur zwelten Windung gehtrigen duBeren
Prismenschicht Uberlagert (Abb, 41, Taf,
15/5) . Die Nadelkristallite beider Prismen-
schichten zeigen eine schwach sphiruliti-

sche Anordnung mit der Spitze der Sphirulit-

sektoren zur Schalenoberfl&che hin ausge-
richtet,

Dort, wo der Protoconch nicht von der
zweiten Windung der Ammonitella iiberdeckt
wird, somit AuBenwand ist, fehlt die als
Innenauflage der 2, Windung entstandene
dufere Prismenschicht, An ihre Stelle tritt
eine andersartige Prismenschicht, die etwa
0,002 mm dick ist und sich in der ganzen
AuBSenschale der Ammonitella und nur dort
findet (Abb, 41, Taf, 14)1=3),

In ihr sind die Kristallite ebenfalls
schwach sphédrulitisch ausgebildet, wobei
die Spitzen der Sphdrulitsektoren aber in
der an organischem Material reichen zen-
tralen Schicht wurzeln, von der auch die
Sphdrulitsektoren der inneren Prismen-
schicht ausgehen, aber nach innen weisen,
Die AuBenwédnde der Ammonitella sind mit
warzendhnlichen Tuberkeln von 0,0015 -
00,0025 mm Durchmesser in lockerer Anord-
nung und ohne besonderes Muster bedeckt,

In diese hinein setzen sich die Kristallite
der HuBeren Prismenschicht fort (Taf, 14/4)
und treten als K8rnchen auf ihrer Oberfliche
in Erschedinung (Taf, 13/7). Im folgenden
wird die AuBenschicht als Tuberkel-Pris-
menschicht bezeichnet, Sie bedeckt nur

die AuBenschale der Ammonitella und greift
auch im Bereich der Innenlippe der Apertur
nur ein kurzes Stiick ins Geh&useinnere vor
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Abb, 40, Darstellung der AuBSenschale der
Ammonitella, wie sie vor der Mineralisie-
rung vorlag, Die 2, Windung liberlappt auf
die Seiten des Protoconchs, der gestrichelt
dargestellt ist,

The ocuter shell of the ammonitella as it
detached from the gland cells of the mantle
edge and before mineralization, It covers
much of the intitial shell-cup (stippled
line),

und endet dort direkt Uber dem Caecum (Taf,
18/1), Wo die 3, Windung des Nach-Ammoni-
tella-Gehduses die Tuberkel-Prismenschicht
mit einer inneren Prismenschicht iberdeckt,
zeichnen sich die Tuberkel in Higelstruk-
turen den Innenauflage ab (Taf, 14/5,6),
Diese sind pultffrmig 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, stoBen bei-
de Schichten in einer Naht aufeinander, An
der Nabelnaht erecheinen die Kristallite
gleichartig verkilrzt, bis beilde Schichten
ausgelaufen sind (Taf, 14/2),

Unter der Tuberkel-Prismenschicht folgt
im Bereich der Apertur des Protoconchs eine
dicke innere Prismenschicht, die mitten
15/2) .
An den Flanken der Milndung des Protoconchs
endet die Prismenschicht in einem Wulst im-

auf der AuBenlippe abrupt endet (Taf,

mer dort, wo das erste Septum sich von der
Wand abhebt (Abb, 43), Die Schicht setzt
sich nach hinten in den Protoconch hinein
fort und ist dort identisch mit der inneren
Prismenschicht (Taf, 15/4). Sie ist unter
den auBen exponierten Protoconchwinden



52

dicker als dort, wo der Protoconch von

der 2, Windung uUberdeckt wird (Taf, 15/5),
Die unter der Prismenschicht gelegene sub-
prismatische Schicht, die reich ist an or-
ganischen Einlagerungen, ist hier gering-

médchtig und wird ebenfalls zum randlichen

Wulst hin dicker (Taf, 15/4).

VI

A
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Abb, 471. In der Sutur zwischen AuBenwand
des Protoconches und AuBSenwand der zweiten
Windung sind die Schichten in ihrem Ver=-
lauf eingezeichnet.

Course of the different layer at the suture
between intitial cup (protoconch) (A) and
whorl (B).

Das erste Septum verschlieBt den Proto-
conch bils auf eine zentrale runde Offnung
(Taf, 18/1), die einen Durchmesser aufweist,
welcher der HG6he der Protoconchmiindung ent-
spricht. Das erste Septum ist also im zen-
tralen Bereich der Miindung nur unvollstén-
dig erkennbar (Abb, 43), Seine Lage auf
der AuBenlippe wird nur durch das Ausgklin~
gen der vom Protoconchinneren herkommenden
Prismenschicht und durch die verdickte
subprismatische zentrale Schicht bezeich-
net, In randlicher Position ist das Septum
aber deutlich von der Schale abgesetzt, von
der es sich als undeutlich prismatische
sehr feinkdrnig kristalline, eigenstindige
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, Dle vom Protoconchinneren
kommenden Schichten finden im Septum keine
Fortsetzung, Das Septum greift randlich in

die Protoconchmindung zuriick, sodaf die
Apertur erhaben ist, wdhrend seine Flanken
schridg nach hinten geneigt sind (Abb, 43,
Taf, 17/2), An der Verhaftung zur AuBenwand
setzt es sich in einer allmdhlich in ihrer
Dicke abnehmende Prismenschicht fort, die
die Innenauskleidung der zweiten Kammer
bildet (Taf, 15/2,3), Es liegt der Innen-
lippe des Protoconchs auBen auf, wobel es
sich in der zentralen und randlichen Min-
dungsposition von diesem rasch abhebt (Abb,
43, Taf, 15/3) und vertikal aufrichtet,
Dazwischen bildet es eine Fortsetzung der
Innenlippe, ist dieser aber immer deutlich
von oben her aufgesetzt (Abb, 43). Von

der Stelle, wo die Innenlippe an der Sei-
tenwand des Protoconchs endet, greift der
Ansatz des Septums weit ins Protoconchin-
nere zurilck (Taf, 15/7),

Dem Aperturrand des ersten Septums liegt
das erste Siphonalrohr-Segment auf, wel-
ches die Apertur als gerundeter,nach hinten
gerichteter Blindsack (Caecum) schlieBt
(Tat, 16/1,3), Das Siphonalrohrende ist
halbkugelig und besteht, vom Anheftungs-
bereich zur Apertur des ersten Septums
abgesehen, aus organischem Material (Taf,
16/4,5)., In der Mittelebene sitzt die pris-
matisch-sphdrulitische Aragonitverhaftung
fest und lickenlos der Aufenwand auf (Abb,
42) und innen 1st sie dem hier kurzen er-
sten Septum verankert,

In seitlicher Aperturlage ist zwischen
der sphdrulitisch-prismatischen Septenwand
eine schmale Zone eingeschaltet, in der
Kristallite in lockerer Anordnung aufge-
wachsen sind, so daB zwischen ihnen Licken
verbleiben, Diese por&se Schicht zwischen
Septum und Siphoverheftung verbindet die
Innenseite des Siphonalstranges mit dem
Innenraum der ersten Kammer, die durch den
Protoconchinnenraum gebildet wird, Die
Ausmindung der pordsen Schicht ist in ei-
nem schmalen Spalt zwischen der Wand des
ersten Siphonalrohrsegments und dem ersten
Septum lateral gelegen (Taf, 16/6),

Das Caecum 1st mit den verschiedenen
Wédnden der ersten Kammer durch organische
Lammellen verhaftet, die sowchl an der



Abb, 42, Innenlippe des Protoconchs (D) nit
aufsitzendem ersten Septum (E1) und auf die-
sem aufgesetzten Rudiment des zweiten Sep-
tums (E2), An das erste Septum ist das
Caecum (C1) angeheftet, am Septenkragen des
zweiten Septums ist das hintere Ende des
Segments des dritten Siphonalrohres veran~
kert,

Inner 1ip (D) of the initial shell cup with
first septum (E1) attached to it, The second
septum in this median inner section is
rudimentary (E2), The first segment of the
siphuncular tube (Cl) is attached to the
first septum (E1) and the third segment to
the rudiment of the second segment (£2),

‘Innenlippe (Taf, 17/6) und an der Proto-
conchauBenwand (Taf, 17/4) enden, Diese
organischen HAutchen vereinigen sich mit
den duBersten organischen Lagen der Caecum-
wand (Taf, 16/4,5), die ilberall eine gleich-
bleibende Dicke von 0,0015 mm aufweist
(Taf, 16/5), Die Verankerungshiutchen des
Caecums zur Kammerinnenwand sind unter-
schiedlich ausgebildet und bei Individuen
der gleichen Art verschieden (Taf, 16/1,
Taf, 17/1,2), Das betrifft sowohl ihre

Lage als auch ihre Lidnge und Breite, Bei
Quenetedtoceras zelgen verschiedene Indi-
viduen weit in den Protoconch vorgreifende
Membranen (Prosipho) neben kurzen Membranen
im Bereich des aperturalen Caecums (Taf,
16/1) s Andere Individuen besitzen nur kur:ze
Membranen, die das Caecum seitlich mit

der Wand verhaften (kein Prosipho) (Taf,
17/1,2),

Neben der Apertur des ersten Septums
sind links und rechts der Apertur im nach
hinten vertiieften Bereich eifdrmige, 0,03mm
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breite Muskelanheftungs-Polster ausgebil-
det (Taf, 18/4), die der inneren Prismen-
schicht der Kammerinnenauskleidung eingela-
gert sind., In ihnen ragen einzelne Prismen-
biindel Uber die Oberfldche hervor, die dem
Muskelgewebe eine gute Verbindungsmdglich-
kelt zur mineralischen Schale boten (Taf,
18/3) .

Das zwelte Septum zeigt einen vom ersten
Septum sehr verschiedenen Verlauf (Taf,
18/1,2), Es teilt eine zweite schmale Kam-
mer ab, die durch das zentrale Siphonalrohr
rdumlich in zwei keilfdrmige Kammerteile
aufgetrennt wird, Das Siphonalrohr liegt
in seinem zentralen Teil der AuBSenwand
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, 16/1, Taf, 18/2), Der kurze
Teil ist dem ersten Septum iiber der Innen-
lippe aufgesetzt, Eine eigentliche Septen-
wand fehlt hier, findet sich dagegen seit-
lich (abb, 42) davon, Das 2, Septum sitzt
ventral unvermittelt der AuBenwand an
(Taf, 16/7) und reitet in seinem Verlauf
zum Teil auf dem 1, Septum (Abb, 43). Es
besteht aus einer sehr diinnen apikalen
Prismenschicht auf der eine aus nur 3
Perlmutterlamellenlagen bestehende Perl-
mutterschicht folgt (Taf, 15/6), die von
einer diinnen Prismenschicht iliberlagert
wird, Der nach hinten umgeknickte (re-
trochoanitischen) Septenkragen weist eben-
falls Perlmutterstruktur auf, In der ventra-
len Verhaftung des 2, Siphonalrohrsegments
zur AuBenwand ist nur dieser Perlmutter-
kragen vorhanden (Abb, 43). Seitlich setzt
sich der Perlmutterkragen in die organi-
schen Lamellen fort, die das freie Siphonal-
rohrsegment bilden, Letzteres geht in
seinem apikalen Ende in einen prismatisch-
sphdrulitischen Anheftungsring Uber, der
nur direkt iiber der Innenlippe fehlt, Das
mineralische Rohrende ilberlappt mit der
aperturalen Verhaftung das Caecum und ist
diesem aufgesetzt, Somit fallen die pordsen
Zonen; die die erste und die zweite Kammer
mit dem Siphonalrohrinneren verbinden, in
den gleichen ringfdrmigen Bereich una sind
rdumlich nicht voneinander getrennt (Taf,
16/1,6),
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Das 3, Septum wird in der Mitte vom
Siphonalrohr durchsetzt, das sich nun all-
seitig von den Widnden geldst hat (Taf., 18/
1,2). Eg 8itzt unvermittelt den Kemmerwinden
an und setzt sich aus einer dilnnen apikalen
Prismenschicht, einer dickeren zentralen
Perlmutterschicht und einer aperturalen
Prismenschicht zusammen,

Der Septenkragen ist zweitellig., Einer
ragt nach hinten (retrochoanitischer Teil)
(Taf, 19/1) und ein zwelter ilst zur Wohn=-
kammer hin ausgerichtet (prochoanitischer

e R T

S g
. L "I.\.-

W
QT

C)

Abb, 43, Ubersicht ilber das in das Lumen
des Protoconchs hineinragende erste Seg-
ment des Siphonalrohres mit den Schnitt-
lagen A, B, C und D, A = zentrale Schnitt-
lage durch den Bereich des ersten und
zweiten Septums, = 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 first segment of the siphun-
cular tube as it extends into the lumen

of the first chamber. Four sections are
indicated, A in central position, B mar-
ginal siphuncie, C marginal of the si-
phuncle, D in Tateral position,

Teil) (Tatf,
setzen sich unter spitzem Winkel nur in den

19/2), Die Perlmutterlagen

hinteren Septenkragen fort, Dadurch sind
die einzelnen Pl&ttchen in der Knickstelle
voneinander gel&st und 2zwischen ihnen sind
Hohlrdume ausgebildet (Taf, 19/1), Die
Perlmutterlamellen setzen sich ohne Bruch
in die organischen Lagen des Siphonal-
rohres fort, verbinden sich jedoch nur mit
den Lagen der &dufSeren Hille des 3, Sipho-
nalrohrsegments (Abb, 44). Die innere
H&lfte des organischen Siphonalrohres endet
in prismatischer Verhaftungsstruktur, die
den perlmutterigen Siphonalkragen mit sphi-
rulitisch=-prismatisch ausgerichteten Nadel~-



kristalliten bedeckt, Diese Schicht setzt
sich nach vorne hin fort und bildet den
sphdrulitisch-prismatischen prochoaniti-
schen Septenkragen des 3, Septums (Taf,
19/2),

Abb, 44, Septenkragen des 3, Septums mit
perlmutterigem, 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-
tums liegen (Taf, 18/1,5), Sie sind an er-
habenen Prismenbiindeln und eingetieftem
Rand deutlich von der Innenoberfliche der
Kammer abgesetzt (Taf, 18/5),

Das 4, Siphonalrohrsegment ist dem zur
Wohnkammer hin vorgewdlbten Kragen des
3, Septums in seinem Ende randlich und
innen mit einem sphdrulitisch-prismati-
schen, ringfdrmigen Kristallwulst verhaf~-
tet (Taf, 19/2), Im'4. Septum besteht der
perlmutterige, retrochoanitische Siphonal-
kragen nur noch aus schwach erkennbaren
Rudimenten, Das sphédrulitisch-prismatische,
mineralische apertural Ende des 4, Rohr~-
segments bildet nun den grdBten Teil des
zurlickgewendeten Kragens, Die Perlmutter-
lagen des 4, Septums sind nach vorne ge-
neigt, und ihnen ist ein sphdrulitisch-
prismatischer, prochoanitischer Septenkra-
gen als Fortsetzung des 4, Rohrsegments
aufgesetzt, In der 4, Kammer befindet sich
auf der inneren (dorsalen) Schalenoberfli-
che unter der Septenapertur eine einheit-
liche ovale Muskelverhaftungszone, die in
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den vom 3, Septum gebildeten Innensattel
vorgreift (Taf, 18/1)., In den nun folgenden
Rammern verbleiben die Muskelanheftung in
der gleichen Position (Taf., 18/4).

Im 5., Septum ist die Perlmutterschicht
unter dem prochoanitischen Septenkragen
vorhanden (Abb, 45), nicht mehr dagegen
im retrochoanitischen Teil der Siphonaldute,
Somit ist im Bereich der Verbindung des
Septums zum Siphonalkanal die Struktur er-
reicht, die im folgenden Adultgehduse 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 &duBeren Prismenschicht (Tuberkel-
Prismenschicht), Diese Schicht endet am
Aperturrand der Ammonitella (Taf, 14/7},
Sie wird in von einer subprismatischen bis
subperlmutterigen Schicht unterlagert, die
relch 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 diunne innere Prismenschicht,
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Abb, 45, Septenkragen des 5, Septums mit
prismatischem, retrochoanitischem Septen-
kragen,

Septal neck of the fifth 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 Mingunsrand
hin nimmt diese Schicht in ihrer M&chtig-
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keit rasch ab, und direkt an der Apertur
ist nur die HuBere Prismenschicht vorhan-
Die Adultschale ist der Innenschicht
verhaftet und sitzt dem Perlmutterpolster

den,

auf, allerdings im direkten Kontakt nur
zur diinnen, inneren Prismenschicht, Die
erste Adultschale setzt sich aus den drei
aus der Literatur bekannten Schichten zu-
sammen: duBere Prismenschicht, zentrale
Perlmutterschicht und innere Prismenschicht
(Taf, 14/9), Wdhrend die duBere Prismen~
schicht der inneren Prismenschicht des
aperturalen Perlmutterpolsters der Em-
bryonalschale direkt aufgelagert und ver-
haftet ist, ist in aperturaler Richtung

die duBere Tuberkel-Prismenschicht nicht
mit der ersten Adultschale verwachsen (Taf,
14/7,8) ., Zwischen beiden Gehduseteilen
bleibt ein Spalt frei, der in dem Bereich
anzutreffen ist, in dem sich nach anféng-
licher Verengung die Apertur der Ammoni-

tella wieder erweitert,

3.2 BILDUNGSGESCHICHTE DER AMMONITELLA -

RECONSTRUCTION OF THE AMMONITELLA-ONTOGENY

Baculites and Quenetedtoceras produced
round eggs of about 1 mm diameter. From
these miniature adult-like young hatched,

In the course of its formation the embryonic
shell remained connected to the gland cells
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 tissue and shell formed
on the inner side of the inner 1ip of the
initial shell cup., Now mantle tissue de-
tached itself from the conch margin, Later
the shell was mineralized, basically in

the same way as the shell of recent archaeo-
gastropods, by growth of aragonitic needle
shaped crystallites into the organic

primary shell, Only the outer shell minera-
lized at first, later prismatic layers
covered the internal walls,too, An extension
of the visceral mass differentiated into

the siphuncular cord, The visceral mass,
aside from this cord and the tissue shell
attachment, retracted from the first chamber,
A thin organic and elastic membrane was
secreted and attached to the aperture of

the initial shell cup by a prismatic ridge,
It formed the base for the mineral layers
of the first septum which reflects in its
shape the morphology of the visceral mass
pressing against the organic membrane, When
the septum was completed tissue-shell
attachment migrated onto its apertural sur-
face forming two muscle scars, Now the
siphuncular cord formed its first blind
segment of the siphuncular tube attached by
membranes to surrounding shell walls, Com-
munication between the closed-off first
chamber and siphuncle existed in a porous
zone between first septum and first tube
segment, Upon completion of the first
chamber buoyancy controll of shell was
possible, but embryonic development within
the egg capsule was continued until 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 retractor muscle
pair gradually united into one retractor
attached to the shell
position of each chamber base,

in the most posterior

Die Ammonitella von Quenstedtoceras und
Baculites weist etwa 0,6 = 0,7 mm im grds-
ten Durchmesser auf, Der Innenraum der ku-
geligen ersten Kammer ist etwa 0,5 mm weit,
Somit war das El eines Ammoniten im Ver-
gleich zu Gastropoden sehr grof und dotter-
reich, Die erste Schale entstand nach der
Funktionsaufnahme der Zellen der zentral im
Keim gelegenen Schalendriise, Mit dem liber
den apikalen Kd&rperbereich vorwachsenden
Mantel wurde das fest mit dem Rand des
Mantels verbundene Gehduse vergrdBert, Das
fir die Schalenbildung verantwortliche
Drilsengewebe lag im vorrickenden Mantelrand,
und die organischen Sekrete standen in
fester Verbindung mit dem Material der Scha-
le, So wuchs eine regelmdBig gew&lbte Scha-
lenkalotte heran, bis eine fast kugelige
Anfangsschale mit breiter und wenig hoher
(Protoconchy Abb,

Das Wachstum des Gehduseinnenrandes horte

Mindung entstanden war 39),

spdtestens in diesem Stadium der Schalenbil-~

dung auf, und nur der Geh#duseauBenrand wuchs



weiter, Dies erfolgte in planispiraler Aus-
richtung des Geh#uses um die kugelige An~
fangswindung des Protoconches herum, Nach-
dem so eine weitere Gehdusewindung abge-
schieden worden war, hdrte das Anwachsen
der Schale vdllig auf und sollte bis

einige Zeit nach dem Schlipfen aus der Ei-
kapsel nicht weitergehen,

Die neue Windung umfaBte die Anfangs-
schale an den Seiten breit, sodaB von ihrer
kugeligen Gestalt nur noch etwa die Hdlfte
von auBien sichtbar blieb, wdhrend der Rest
40) .
Bis zu dem Zeitpunkt der Fertigstellung

von der Windung abgedeckt wurde (Abb,

des Primdrgehduses war der Mantel fest

mit dem Gehduserand verbunden, Nun ldste
er sich, Vorher muBte sich aber der Kdrper
an anderer Stelle an die Schale anheften,
Dies erfolgte durch ein symmetrisches Mus-
kelpaar, welches wahrscheinlich entlang
der Innenlippe im Innenraum des Protoconches
mit dem Gehduse verbunden war, Das immer
noch vollkommen unmineralisierte organi-
sche Gehduse zeigte eine breite Miindung,
die Uber der gewdlbten Innenlippe eine
bogenfdrmige AuBenlippe aufwies, Die Bff-
nung war breiter als hoch und ihre Basis
(Innenlippe) wurde von der AuBenseite der
Protoconchwand gebildet, Die AuBenlippe
war kurz vor der Apertur etwas verengt,um

an der Apertur sich wieder zu erweitern,

Einige Zeit nachdem eine organische
Schale mit der Morphologie der Ammonitella
ausgebildet war, erfolgte die Mineralisie-
rung des Gehéuses..Sie schritt vom apikalen
Bereich ausgehend so rasch in aperturale
Richtung fort, daB8 die aufwachsenden Kri-
stallite der ersten Windung sich in Nihten
mit den aufwachsenden Kristalliten der
zwelten Windung trafen (Abb, 41, Taf, 14/2),
Wohl innerhalb von Stunden wurde so das Ge-
hduse in seiner Form von innen heraus fi-
xiert, Hierbel wuchsen von der Innenober-~
fldche der organischen Schale ausgehende
nadelige Kristallite nach auBen vor, Die
Schaleninnenfl&che wurde von einer extra-
pallialen Flilssigkeit bedeckt, in der die
Kristallisation, von sphirulitischen Kri-
stallkeimen ausgehend, nur nach auBen er-
folgte und sich in die organische Schale
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hinein fortsetzte., Die neu gebildete Pris-
menschicht zeigte daher auch ein sphérulit-
isch -prismatisches Erscheinungsbild mit
Sphirulitsektoren und nach innen sich ver-
jingenden Prismen, die immexr nach innen
zugespitzt sind und nach aufen breiter wer-
den, Die vorher nur organische Schale wurde
somit bis in ihre Skulpturelemente hinein
vollkommen mineralisiert, Die Skulptur be-
gstand aus locker angeordneten, ungeregelten
Tuberkeln, in die nun Sphdrulitsdulen 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 Oberfldche, die in
ihrer charakteristischen Tuberkelskulptur
die ganze Ammonitella bedeckt (Taf, 13/
1,4=-7),

Die von der ersten Windung umfaBten
Schalenteile des Protoconches wurden nicht
von dieser ersten Mineralisation erfast 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-

handen,

Im Bereich des kugeligen Anfangsgehduses
wurde die ﬁrismatische AuBenschicht der
AuBenwdnde ebenso, wie die noch nicht mine-
ralisierte Schale der Innenwdnde im folgen-
den von einer inneren Prismenschicht be-
deckt (Abb, 47). Wieder begann das Wachstum
mit sphirulitisch ausgebildeten Keimen, die
nach innen vorwachsend eine sphdrulitisch-
prismatische Schicht bildeten, Hierbei wur-
den die Nadelelemente mit fortgesetztem Auf-
wuchs ilmmer stirker in ihrer L&ngsrichtung
aneinander angendhert und damit vertikal
zur Wuchsoberfl&che ausgerichtet, Diese
erste innere Prismenschicht kam nur inner-
halb des Protoconchs zur Ausbildung und
nicht in den Innenr&dumen, die in der da-
rauf folgenden Windung vorhanden waren,
Wihrend die innere Prismenschicht im
apikalen Bereich des Protoconches dinn
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Abb, 46: Mittelschnitt entlang der Windungs-
ebene (A) und Querschnitt (B) durch die Am~
monitella nach der Mineralisierung der Au-
Renschale,

Median section through an ammonitella after
mineralization of the outer shell walls,

A: along plane of coiling; B: vertical to
coiling.

blieb, wurde sie an den Flanken und beson-
ders im Bereich der Apertur in grdBerer
Méchtigkeit angelagert (Taf, 14/1), Der
aperturale Rand der inneren Prismenschicht
wurde in einem Wulst verdickt, der in sei-
nem Verlauf auf der AuBenwandr (ventral)
genau die Ansatzstelle des ersten Septums
nachzaeichnete (Taf, 15/7,8), An diesem
prismatischen Wulst war das Gewebe des
riickwidrtigen Mantels der Schale verhaftet,
Bevor das erste Septum sich bilden konnte,
zog sich der Weichkdrper weitgehend aus
dem Bereich des Protoconchs zuriick, Vor-
hergegangen war die Differenzierung des

Gewebes des Siphbnalstranges ohne Bildung
organischer oder mineralischer Hilllen, Nur
dieser Siphonalgewebeteil des apikalen
Kbrpers reichte noch in das Lumen des Pro-
toconches, widhrend sich das restliche Ge-
webe zurilickzog, Als Verhaftung dieses Stran-
ges diente weiterhin das an der Innenlippe
ansitzende Epithel, Der am aperturalen Wulst
mit der inneren Prismenschicht verhaftete
Mantel war von innen her ausgespannt,

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

Ammonitella after deposition of the first
inner prismatic layer,

Bevor sich das Gewebe l&sen konnte, wurde
vom rickwdrtigen Mantelgewebe eine organi-
sche 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
aufen aufsas (Taf, 16/8). Das erste Septum
kristallisierte auf dieser Oberfldche aus,
wobeil die prismatischen Kristallrasen von
der organischen Membran ausgehend in aper-
turale Richtung und vertikal zur Oberfldche
aufwuchsen, Hierbei bildete sich ein sehr
einfdrmiger 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,



Das erste Septum verengte die vormals
breite Mindung nun so, daB8 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 direkt oberhalb der vorragenden
Innenlippe, Daher konnten hier auch pris-
matische Ausldufer der Septenanheftung bzw,
der Verankerung der die Septenbasis bil-
denden Membran in einigen Fdllen iber die
Innenlippe hinweggreifen (Taf, 17/4,6)
und sie zum Teil mit einer prismatischen
Schicht Uberdecken, Die W&nde des neuen
Septums folgten in ihrem Verlauf innen
weitgehend der Innenlippe, Wo diese rand-
lich endete, griffen die Septenwidnde weit
zuriick, um dann im Bereich der AuBenlippen-
wélbung in die aperturale Richtung vorzu-
stoBen, Die Gestalt des ersten Septums
zelichnete die Form des Eingeweidesackendes
nach,

Die Einengung der Miindung bedingte aber
noch keinen endgiiltigen Rickzug des Weich-
korpers aus dem Bereich des Protoconchin-
nenraumes, Erst nach der v&lligen Fertig-
stellung des ersten Septums zog sich der
Welchktrper bis auf den Bereich des Caecums
zuriick, Die Muskelanheftung verlagerte
sich hierbei von der Protoconchinnenlippe
zur aperturalen Oberflédche des ersten
Septums, Es waren zwel Retraktormuskeln,
die sich nun deutlich ausgebildet hier
ansetzten, Diese Muskeln waren inzwischen
auch so weitgehend differenziert, daf sie
das Tier in der Schale zuriickziehen konnten,
Dotter des inneren Dottersackes war wohl
zu diesem Zeitpunkt der Entwicklung schon
weltgehend aufgebraucht. Als erste Schalen-
bildungen des Siphonalstranges traten or-
ganlische Hautchen auf, die den verschiede-
nen Widnden, der mit dem ersten Septum ver-
schlossenen ersten Kammer, 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
kelner genauen Anordnung erfolgt, sondern
unterschied sich bei jedem Individuum,
Anheftungslamellen wurden der AuBenwand,
dem ersten Septum und der Innenlippe des
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Protoconches angefiligt, Organische Anhef-
tungshdutchen wurden nicht nur im Bereich
des vormaligen Protoconchlumes gebildet,
sondern auch im Bereich Uber der Innenlippe
wo sie an der kurzen Septenwand angesetzt
sind (Abb, 42), Die ersten organischen
Lamellen des Siphonalrohres waren auch
keineswegs durchgidngige Schichten, sondern
stellten einzelne, voneinander getrennte
Strdngeund Hautchen dar.Erst nach allseiti-
ger Verankerung und Verspannung dieser er-
sten Siphonal-Hartteilbildungen erfolgte di:
Sekretion des gerundeten, organischen
Caecums mit selner dicken, gleichfdrmigen,
durchwegs organischen Wand und damit gleich
zeitig der Aufwuchs der prismatischen An-
heftung dieser Wand mit der lockeren und
pordsen Basallage im Aperturrand, Der Auf-~
wuchs der prismatischen Anheftung des er-~
sten Siphonalrohrsegments und die Bildung
der organischen Siphonalwand erfolgten
gleichzeitig, sodaB sich die organischen
Hiutchen und Fasern in die Kristallite hin-
ein fortsetzten und durch sie fest ange-
heftet wurden. Mit AbschluB der Sekretion
(Abb, 48) konnte dieser erste Teil des
Siphonalapperates funktionell werden, wobei
die Fliissigkeit der ersten Kammer, d,h,

des Protoconchinnenraumes iliber die zwischen
erster Septenwand und Caecumanheftung ge-
legenen pordsen Zone mit dem Gewebe des
Sipho in Verbindung treten konnte, Der
Fliissigkeltsaustausch vollzog sich nicht
durch die dicken organischen Hiillen des
Siphonalrohres, sondern erfolgte liber die
winzigen Zwischenrdume der seitlichen Be-
reiche 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
angeheftet, Bei der Bildung der folgenden
zwel Kammern entstanden Septum und dazu-
gehtriges Siphonalrohrsegment wdhrend des
gleichen Bildungsvorganges, Der sich von
der Oberfliche des ersten Septums zuriickzie-
hende Mantel heftete dlinne organische
Hdutchen mit einem lockeren Prismenrasen
auf der Innenfldche der prismatischen
Caecumverankerung an, Diese ersten Haut-
chen fanden ihre Fortsetzung in der &uSer-



60

Abb, 48, Mittelschnitt durch die Ammonitella
nach Einbau des ersten Septums und des er=-
sten Segments des Siphonalrohres,

Ammonitella in median section with first
septum and first segment of siphuncular
tube,

sten Siphonalstranghlille und der Basalmem-
bran des Septums, welche ihrerseits der
Wand Uber ein ringfdrmiges Prismenkissen
angeheftet wurde, Auf dieser organischen
Basis gproBte zuerst eine sehr dlinne Pris-
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 sowle in der Wand des Septums, Da
das 2,

der Wandung anlag, entstanden so zwei von-

Siphosegment noch unten und oben

einander getrennte Kammerhohlridume (Taf,
18/1), die liber zwel por®se Zonen, dieim
seitlichen Rohrteil gelegen waren, leer-
gepumpt werden konnten, Hierbei lagen die
pordsen Zonen des ersten Siphonalrohrseg-
ments dicht neben denen des zweiten Sipho-
nalrohrsegments (Taf, 16/1,6,7). Die pordse
Zone war also nun im rickwdrtigen Teil der
Kammer angelegt worden, wdhrend sie in der
ersten Kammer im vorderen Teil gelegen ist,
Bel der Bildung der dritten Kammer l¥&ste
sich der Siphonalstrang von den Winden, und
das Rohr wurde nun frei im Kammerlumen aus-
gespannt (Abb. 49; Taf, 18/1,2), Das sich
zurlckziehende Mantelepithel verankerte den

Siphonalstrang anfangs mit einzelnen orga-
nischen Lamellen mit der aperturalen Ober-
fldche des 2, Septums (Abb, 44, Taf, 16/1),
Zudem schieden sich Lamellen aus, die den
Siphostrang der AuBenwand ventral anhefte-
ten, Die organische Basalmembran des 3,
Septums wurde der prismatischen Oberfl&che
wieder idber feine Prismenkissen dort veran-
kert, wo das Septum der AuBenschale ange-~
fligt werden sollte und wo der Eingeweide-
sack mit der AuBenwand verbunden war, Si-
phonalstrang und Septum wurden sodann wie
zuvor im 2, Septum durch erste Hartstruktu-
ren in ihrer Gestalt ausgeformt und die Ver-
bindung des Mantels zur Schale l1l&ste sich,
Die Perlmutterbildung im nach hinten umnm-
gebogenen Septenkragen hdrte aber bald auf,
noch ehe die volle Dicke des Siphonaltubus
sezernlert war (Abb., 44), Eine weitere
Verdickung stand im folgenden in Verbindung
mit prismatisch-sphdrulitischen Abscheidun-
gen an beiden Enden des Tubussegments, Im
Siphonalkragen des 3, Septums filhrte dies
zu einer prismatischen Innenauflage auf dem
Perlmutterkragen sowle zum Vorbau eines
prismatischen prochoanitischen Kragens
(Abb, 44; Taf, 1%/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-
derriickten, Erst vor der Bildung des 3,
Septums vereinigten sich die Muskelstridnge
zu einem, Dieser wurde nun und auch in
folgenden Kammern der riickwdrtigen Innen-
oberflédche aufgesetzt, ehe sich das Septum
bilden konnte, Da der Rilckzug des Retrak-
tormuskelpaares und spdter des einheitlichen
Retraktormuskels vor der Bildung des Sep-
zeichnete sich die Verschmel-
zung auch deutlicher in der Form der An-

tums erfolgte,

heftung des Septums auf der Innenschale
(dersal) ab, Das 3, Septum wurde im Bereich
seiner inneren Anheftung nun um den einheit-
lich runden bis ovalen Muskelansatz herum
ausgeschieden (Taf, 18/1).

Im 4, Septum setzte sich die Tendenz
der Ausbildung eines nach vorne umgebogenen
Septenkragens weiter fort und gleichzeitig
wurde die Bildung eines nach hinten ge-



wolbten Perlmutterkragens weiter reduziert,
War schon im 3, Septum dieser Kragen unter
spitzem Winkel dem eigentlichen Perlmutter-
septum aufgesetzt, so war dies hier im 4,
Septum noch stédrker der Fall, Im 5, Septum
wurde dann im Septenkragen keine nach hin-
ten weilsende Perlmutterschicht mehr abge-
schieden (Abb, 45)., Der retrochoanitische
Kragen setzte sich nun nur noch aus sphi-
rulitisch-prismatischen Bildungen der
Siphonalrohranheftung zusammen, Damit war
nun eine zeitliche Verschiebung zwischen
der Ausscheidung des Perlmutterseptums und
der Bildung des Siphonalrohrsegents méglich
geworden, Vom 5, Septum an entstanden bel
Quenstedtocerag die Septen mit nach vorne
(BANDEL 1981), Bei
vielen anderen Ammoniten erfolgte dieser

gewOSlbten Siphonalkragen

Umbau ebenfalls in dem Augenblick, wo sich
nach vorne gerichtete Siphonalkragen heraus-
bildeten, Das trat nicht unbedingt vom 5,
Septum an auf, sondern erfolgte, je nach
Art, in verschiedenen Septen,

Bei der Bildung einer Gehdusekammer
schied das sich zurlckziehende Gewebe das
Siphonalxohr ab, bevor sich ein neues Sep-
tum bildete. Das neue Siphosegment wurde
der AuBienwand innen und der aperturalen
Seite des vorherigen Septums oben mit or-
19/3).
Die eigentliche Verbindung mit den Struktu-

ganischen Lamellen angesetzt (Taf,

ren der mineralischen Wandungen erfolgte
Uber sphdrulitisch-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 Aufien-
wand angeheftet, die dann durch prismati-
sche Bildungen und nachfolgende Perlmutter-
schichten verfestigt wurde, Spédter, 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
Flissigkeit und ohne basale, ausgespannte
organische Membran, Hierbei wurde die
Oberflidche des unter Zug stehenden Mantel-
epithels in seiner Form nachgeprigt, nicht
aber selbst mineralisiert, Es erfolgte so-
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mit hier der Aufwuchs sphdrulitisch-pris-
matischer Aragonitkristallrasen mit Kristal
19/3,4), Nach der
mineralischen Versteifung des Septums und

wuchs nach hinten (Taf,

der vollstdndigen Abscheidung des organisch
Siphonalrohrsegments l&ste sich der Riick-
wirtige Mantel von 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, Bel Septen mit unzer-
schlitzter Lobenlinie war der Mantel noch
in einer zusammenhidngenden 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-
wdlbten 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,, 3,, 4,, 5. oder
6, Septum, d.h, mit funktionsfdhigem Si-
phonalapparat versehen, schlipfte das Tier
(Abb, 49)., Der Bereich der Wohnkammer wur-
de kurz vor oder nach dem Schlipfen durch
zusdtzliche Perlmutterschichten, besonders
nahe der Apertur verstdrkt, 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 verzeichnen, Den gelungenen UYbergang
kennzeichnete der Beginn des Baus der Se-
kunddrschale (Adultschale), Gleichzeitig
mit der Vergrdferung der Wohnkammer konnte
nun der apikale Teil des Kdrpers ebenfalls
nach vorne verlagert werden, sodaB neue
Septen und damit Kammern gebildet werden
konnten,
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Abb, 49, Langsschnitt durch die ventrale
Seite des Siphonalrohres (C) eines erwach-
senen Quenstedtoceras, Der Septenkragen ist
nach vorne umgebogen (Pfeil in Richtung auf
Gehdusemiindung) und das Septum (E) besitzt
neben Perlmutter auch prismatische Lagen,
Eine pordse 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 = Quter shell wall} E =
septum,

3+3  DISKUSSION UND VERGLEICH 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 first constriction in the
transition from the large first chamber to
the followeing narrow whorl is not a signal
of hatching from the egg, but
arrangement of the gland cells of the mantle
margin from circular to semicircular during
uninterrupted secretion of the primary
organic shell, The large dimension of first
chamber and whole ammonitella gives evidence
for the absence of a free swimming larva,
Differences in the thickness of internal
mineral layers within the first chamber can
be impressed upon the sediment filling it
and imitate growth Tine structures, while
actually the outer shell is smooth and
without growth increments throughout, A1l
reconstructions of early shell formation
using the idea of mineralized growth in-

of a re-

crements during ammonitella formation are
erroneous, Problems of the structure and
morphology of the inner 1ip (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 first
septum to the inner shell
consideration., Complications regarding the
second septum are due to the fact that it
may in part rest on the first septum or to
some degree on the shell, Mineral and

is taken into

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 lst
septum morphology and formation, From 2nd
septum onward, septum formation and secre-
tion of the siphuncular tube are connected
to each other, while the first septum formed
independent of the siphuncle, This along
with the morphology of the originally
paired and then unified retractor muscle
explains the differences of first suture
lines in ammonites, A1l septa aside from
the lst are nacreous, The septal neck may
change from a backward twist to a foreward
twist gradationally and species specifi-
cally. A1l ammonites hatched as miniature
adult-like individuals with functional
buoyancy control of the conch,

3.3.1 PROTOCONCH

Die Gestalt des Protoconchs: Die Gestalt
des Ammonitenprotoconchs, d. h. des kugeli-

gen Anfangsteils der Ammonitenembryonal-
schale gleicht weitgehend der von Archaeo-
gastropoden, bevor diese zwischen muskel-
verstdrktem Eingeweidesack (innen) und
FuB-Operculum-Druck (auBen) sekundir ver-
formt werden (siehe Kapitel 2,1,2), Der
Anfangsteil der Ammonitella weist, wie

das friihe Prim&rgehiuse der Archaeogastro-
poden, eine breite, gquerovale Miindung auf
und ist durch allseitiges Wachstum entlang
des Mindungsrandes gebildet worden, ERBEN
(1966) zeigte, daB sich der Ammoniten~-typi-
sche breite Anfangsteil von symmetrisch-
kugeligen Vorformen bei den stabférmigen
Bactriten stufenweise herleitet, Bei Formen



der konvoluten Geniatiten, die noch eine

Nabellicke besitzen, bleibt der kugelige

Anfangsteil noch symmetrisch, Dann bilden
sich im Querschnitt runde Formen heraus,

wie wir sie bei der rezenten Spirula an-

treffen, und schlieBlich entsteht die bei
Ammoniten verwirklichte Form, die breiter
als hoch ist,

Das Gehduse eines Ammoniten bis zur er-
sten Wachstumsdnderung (erste Verengung
der Apertur), d.,h, also der Protoconch
in der Definition, wie sie ERBEN (1966)
benutzt, ist aber nicht so stark eingerollt,
daf seine Mindung konvolut ist, wie es
ERBEN (1966) schildert und darstellt (Abb,
50), Die Form des Anfangsteils des Gehduses
bleibt vielmehr kugelig und weist eine we-
niger gebogene KriUmmungsachse auf alsg die
folgende Windung, Das Gehdusewachstum ist
bis an die erste Verengung heran allseitig
(Abb, 39), Die erste Verengung keruht dem~
nach auf einer Verdnderung der Einrollungs-
tendenz, gepaart mit dem Wechsel von all-
seitigem Gehdusevorwuchs zu einseitigem
Vorwuchs nur der AuBenlippe der Miindung,

Abb, 50, Links die Form der Anfangskammer
des unterdevonischen Gonlatiten Anarcestes,
rechts (Mitte) der Protoconch, wie ihn
paldozoische Ammonoideen besitzen sollen
und (auBen) wie er.bel mesozoischen Ammo-
noldeen ausgebildet sein soll (nach ERBEN
1966, Fig, 3, k, 1, m),

First chambers of the Lower Devonian
goniatite 4dnarcestes (left) and paleozoic
and mesozoic ammonites (right) as ERBEN
(1966, fig. 3) reconstructed them,

Die Archaeogastropoden fiihren diese Ver~
dnderung der Einrollungstendenz durch se-
kunddre mechanische Verformung des Primir-
gehduses herbei, Bei den Ammoniten folgt
ein abrupter Wechsel in der Einrollungs-
tendenz von offen~spiralig zu eng-spiralig
mit der Beendigung des kugeligen Anfangs-
teiles des Gehduses und dem AbschluB des
Vorwuchses der Innenlippe, Damit umfagt
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die zwelte Gehdusewindung den Anfangsteil
(=Protoconch) weit und bedeckt ihn weit-
gehend (Taf, 13/1,4-6; Taf, 20/9).

Dimension des Protoconchs: Die Protoconch-

welte 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 stdrker schwankt
und zwischen 0,35 und 0,91 mm gelegen ist,
Das Neritina/Nerita-Embryonalgehduse ist
viel kleiner als diese, Es miSt maximal
0,25 mm im Durchmesser, Archaeogastropoden-
Primdrgehdusedurchmesser kénnen ebenfalls
als vergleichbare GrdBen betrachtet werden,
Letztere bewegen sich zwischen 0,10 und
0,60 mm, unabhingig von ihrer Schllipfweise
(BANDEL 1979b; Kapitel 2,2,2), Formen mit
lber 0,25 mm groBem Primdrgehduse sind
ausnahmslos als kriechende, benthonische
Jungtiere geschlipft,

Der Durchmesser der Anfangskammer von
Ammoniten 148t sich auch mit der Protoconch-
weite bei Meso-~ und Neogastropoden verglei-
chen (BANDEL 1975a), Protoconchbreiten
iUber 0,28 mm bedeuten in jedem Falle das
Fehlen einer freien Larvalphase, Demnach
kdnnen Gastropodenprotoconche nicht dazu
herangezogen werden, ein geeignetes Modell
fiir die Schliipfweise 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 nur bei solchen
Gastropoden anzutreffen sind, die keine
freie Larvalphase besitzen und deren Junge
kriechend das Gelege verlassen, Gut dagegen
1l4Bt sich die Dimension der kugeligen An-~
fangskammer der rezenten Spirula (0,5 =
0,7 mm Breite-Hbhe) mit dem Protoconch der
Ammoniten vergleichen, sodaf auch eine &hn-
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 von mineralischen Schichten im
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Laufe der Embryonalentwicklung, daB bei
verschiedenen Schnittlagen oder Bruchfli-
chen verschiedenartige Wandzusammensetzun-
gen feststellbar sind, Schneidet man den
Protoconch median, sodaB der Schnitt den
Siphonalkanal seiner Linge nach 6ffnet, 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),., Sonst ist in dieser Schnittlage
nur die zentrale subprismatische Lage an-
zutreffen, die von einer unterschiedlich
mdchtigen inneren Prismenschicht unterla-
gert wird und von einer ebenfalls unter-
schiedlich mdchtigen Prismenschicht der
Innenauskleidung der 2, Windung ilberlagert
wird (Abb, 46a), Schneidet man den Proto-
conch randlich oder quer zur Ebene der
(Abb, 46b), so
wird je nach Schnittlage die &duBere Tuber-

planispiralen Einrollung

kel=Prismenschicht angetroffen, oder auch
nicht, wenn die von der 2, Windung iber-
deckten Gehduseteile nicht angeschnitten
sind, Diese Verh&ltnisse filthrten dazu,

daB in der Literatur ganz unterschiedliche
Bildungsmodelle fiir die Ausformung des
Protoconchs vorgeschlagen wurden, ERBEN

et al,
uhrglasfdrmige Schale mit subprismatischer

(1969) gingen davon aus, daB eine

Struktur sich als erste flache Schalenka-
lotte bildete, die dann allseitig vorwach=-
send in einer angefiigten zweiten subpris-
matischen Schicht bis zur endgliltigen Ge-
stalt des Protoconches auswuchs, In diesem
Modell sollte also eine verkalkte Initial=~
kalotte durch ebenfalls von Anfang an mi-
neralisierte Schalenanlagerungen allsei-
tlg zu einer kugeligen Anfangswindung aus-
wachsen, Mlt dem soweit ausgeformten Schidl-
chen versehen sollte das larvale Tier

dann das Ei verlassen,

BIRKELUND & HANSEN (1974)
dan die Protoconchwand in einem Vorgang

schlugen vor,

abgeschieden wurde, getrennt allerdings

von der 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 (1968,
1974} und KULICKI (1974) die HuBSere Prismen-

schicht des Protoconches ohne Absatz in
die zweite Windung fortsetzt, ein Befund,
der auch mit der Zeichnung in Abb, 4 bei
ERBEN et al, Ubereinstimmt,

TANABE, FUKUDA & OBATA (1980 : Fig, 4,
A,B) beobachteten das Einsetzen der &uBe-
ren Tuberkel-Prismenschicht im Bereich der
ersten Wachstums&dnderung (Abb, 51). Doch
auch sie gingen davon aus, daB die Wand
im Bereich der ersten Kammer mineralisiert
wurde, noch ehe die zweite Windung der
Ammonitella ausgeschieden wurde,

Wére die Entwicklung des Bereichs der
ersten Kammer in der Weise erfolgt, wie
dies mit gewilissen Unterschieden von den
verschiedenen Autoren vorgeschlagen wurde,
nadmlich durch die Ausscheidung mineralisier-
ter Wuchsinkremente, dann miiBten sich die
Neritaceen als geeignetes Vergleichsmodell
heranziehen lassen. Hier bildet sich, von
einer uhrglasftrmigen Primdrschale aus-
gehend, eine kugelige Embryonalschale
{Sekunddrgehduse), bel der von Anfang an
eine Mineralisierung durch undeutlich pris-
matische Aragonitkristallite gegeben ist,
Mit diesem ersten kugeligen Gehduse ver-
sehen schliipft die Larve dann und lebt
fortan als Veligerlarve frei im Meer (Taf,
19/6)., Es besteht jedoch ein wesentlicher
und ganz entscheidender Unterschied zum
Ammonitenprotoconch, Das Embryonalgehduse
der als Larve schlipfenden Neritaceen,
wie Vertreter der Gattungen Verita,

(Traf, 19/63 Taf, 21),
zelgt ganz deutliche Anwachsstreifen, die

Smaragdia und Neritina

den Gang der VergrGBerung des Embrycnalge-
hduses genau nachzeichnen, Solche Anwachs-
streifen fehlen auf dem Protoconch der
Ammoniten vollstdndig (Taf., 13/1,4,5,6),

Im Inneren der Anfangskammer ist die
innere Prismenschicht nicht durchgehend
gleich mdchtig, sondern es sind vielmehr
2 - 3 stufen ausgebildet, Damit ist im
apikalen Bereich die diinnste Prismenschicht
entwickelt, zur Innenlippe und zur Veren-
gung hin folgt die erste Stufe, bzw, Pris-
14/1) und zum
Ansatz des ersten Septums hin kann noch

menschichtverdickung (Taf,

eine weltere solche Stufe folgen, Ist der



Innenraum der Anfangskammer durch einen
Steinkern in seiner Form abgepridgt, so
kénnen diese im Laufe der Mineralisierung
des organischen Primdrgehduses gebildeten
Prismenschichtstufen sich als Linien auf
dem Steinkern abprédgen, die man leicht fiir
Anwachsstreifen halten kann, Mdglicherwei-
se entstanden so die "Anwachsstreifen",
die ERBEN (1964) an den Protoconchstein-
kernen bei unterdevonischen Bactriten-
Ammoniten beobachtete,

Innenlippe des Protoconchs (Flansch): Spi-

testens nach der Bildung der kugeligen An-
fangswindung hdrte das Wachstum der Innen-
lippe am Ammonitenembryonalgehduse auf,
Sie erhielt in der Literatur die Bezeich-
nung Flansch oder "flange", Wie MILLER &
UNKLESBAY (1943) feststellten, ist eine
Innenlippe bei den Ammonitenprotoconchen
in der Regel nachzuweisen, Ihre wahre Na-
tur wurde durch BIRKELUND & HANSEN (1974)
erkannt, als sie den Flansch als den pri=-
madren Dorsalrand der Protoconchéffnung
deuteten, damit also als Innenlippe,
Allerdings bereitete die mineralische
Struktur der Innenlippe bei ihrer Deutung
als Aperturrand Schwierigkeiten, weil nim~
lich hier die innere Prismenschicht etwas
verdickt auftritt (Taf. 16/2), wihrend

sie schon ein kleines Stiick gehiuseeinwidrts
dlinn ist (Taf, 15/5)., Dies erklidrt sich
aus dem Ablauf der Mineralisierung des an-
fangs rein organischen Gehduses der Ammoni-
tella, wie oben bereits ausfithrlich darge-
stellt wurde,

Die Innenlippe war wohl der Bereich, in
dem das riickwdrtige Gewebe des Weichkdrpers
mit der Schale verankert wurde, bevor sich
die Zellen des Mantelrandes vom Rand der
Mindung des Primdrgehiuses ldsten, Das er-
kldrt die Riefung an der Innenseite der
Innenlippe, wie sie auf Tafel 16/1 zu er-
kennen ist. Bel Spirula, die eine viel
hthere und schmalere Anfangskammer besitzt,
als die Ammoniten, ist das Gewebe auf der
Dorsalwand angeheftet und bildet dort sein
gerieftes Prismenpolster aus (Taf, 22/2).
Ein Muskelabdruck, der eine dhnliche Lage
der Gewebeverankerung bei Ammoniten belegen
k8nnte, ist in seiner Position bei Quen-
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stedtoceras nicht zu sehen,

Spitere Mineralbildungen des ersten
Septums umfassen lokal randlich die &uBere
Kante der Innenlippe (Taf, 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, dag
die Innenlippe vor der Bildung des ersten
Septums in ihrer Form endglltig fertigge-~
stellt war, ERBEN et al, (1969) hingegen
hielten den Flansch fiir eine jlngere Bil~
dung als das erste Septum, Dieser, ihrer
Meinung nach sekunddr der Schale angefiigten
Struktur, kommt dabei eine Bedeutung zu,
die "noch nicht erkannt ist", Die Unter-
suchungen an Bruchfldchen zeigen jedoch,
daB die Innenlippe nicht nach dem ersten
Septum entstand und auch nicht fast gleich-
zelitig mit der Anheftung des Caecums, wie
ERBEN et al, annahm, sondern vor der Aus-
scheidung des ersten Septums und vor der
Anheftung des Caecums, Denn wdre es anders,
kdnnte weder das erste Septum auf der Innen
lippe aufgesetzt worden sein, noch kdnnten
die organischen Verankerungshdutchen des
Caecums an der Innenlippe ihre Befestigung
gefunden haben. Auch die Bedeutung der Ver~
dickung der Inrnenlippe ist nicht l&dnger
ridtselhaft, Ihre Aufgabe bestand darin,
das Gewebe mit der Schale zu verbinden.

KULICRI (1974) vertrat die Auffassung,
daB der Flansch nicht liber die ganze Breite
der Anfangskammer anzutreffen sei und von
der Wand des Protoconchs abgesetzt sei,

So kam er ebenfalls zu der Interpretation,
daB dieses Gebilde wdhrend einer'spéteren
Ausscheidungsphase entstand, TANABE et al,
(1980) hielten die Innenlippe gar fur eines
von zwel Prosepta, Hierbei soll das erste
Proseptum einer Verldngerung der &uBeren
Kalkschicht des Caecum entsprechen und

mit dem zweiten Proseptum in Verbindung
stehen, Aus ihrer Rekonstruktion in Fig, 2
sowie der Tafelabbildung (Taf, 3, Fig, 1)
ist aber ersichtlich, daB8 hier die Caecum~-
wand nur der Innenlippe sehr nahe kommt

und diese beriihrt, wie dies in zentraler
Lage bei Ammonitencaeca sehr hdufig der
Fall ist, Zudem ist ein sekunddr gebildeter
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Belag vorhanden, der nun eine Briicke zwi-
schen Caecum und Innenlippe geschaffen hat,
Dies erkldrt auch die Befunde von TANABE
et al, (1979), daB bei einigen Kreideammo-
niten die Wand des Protoconches direkt mit
dem Proseptum verbunden sein soll, wahrend
andere einen Flansch aufweisen, Die bei
allen von diesen Autoren dargestellten Am-
monltenarten vorhandene Protoconch-Innen-
lippe, wird mit dem Septum verwechselt, Der
Flansch ist also die Innenlippe, die nach
Abschluf des Gehdusewachstums 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 von DAUPHIN (1975)
aufgeworfene Frage, ob denn der Flansch ei~
niger von der Autorin untersuchter Kreide-~
ammoniten primdr oder sekunddr phosphatisch
sei, Er war aragonitisch,
3,3,2 AMMONITELLA

Nach der Fertigstellung des Protoconchs
wuchs das Gehduse zur Embryonalschale aus,
Hierbei blieb der Schalenrand mit dem scha-
lensezernierenden Mantelrand 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
vergchiedensten phylogenetischen Entwick-
lungsreihen sehr #hnlich (SCHINDEWOLF, 1932
ERBEN, FLAJS & SIEHL, 1969), DRUSHCHITS &
KHIAMI (1970) nannten als Gr&Be der Ammoni-
tella bei devonischen Ammoniten etwa 2 mm
und bei kretazischen 0,6 bis 1,1 mm, TANABE
et al, (1979) stellten Durchmesser von etwa
0,6 bis 1,9 mm fiir kretazische Ammoniten
fest, Damit liegt die Schwankungsbreite der
Ammonitellagrtfe wohl zwischen 0,6 und 2 mm
maximalen Durchmessers, wobei innerhalb ei-
ner Art die Schwankungsbreite gering bleibt,

Die Miindung der Ammonitella ist kurz vor
ihrem Rande etwas eingezogen, um danach wie-
der weiter zu werden, Diese orale Verengung
nahe des Schalenrandes wurde von ERBEN
(1964, 1966) als zweite Wachstumsinderung
bezeichnet. Die erste Wachstumsdnderung

beobachtete ERBEN an der Miindung des Proto-
conches dort, wo das Windungslumen der Am-
moniltella etwas eingezogen erscheint, Nach
den Vorstellungen von ERBEN (1964, 1966)
und ERBEN et al, (1969) wurde das Gehduse
der zweiten Windung zwischen erster und
zwelter Wachstumsdnderung von der frei-
schwimmenden Ammonitenlarve ausgeschieden,
die mit dem Protoconch als Embryonalschale
schlliipfte und nach Bildung der zweiten
Einschnlirung metamorphosierte (Abb, 51),
ERBEN et al, beobachteten auch, daB die
duBere Prismenschicht des Protoconches sich
nicht in die &uBere Prismenschicht der 2,
Windung der Ammonitella fortsetzt, Hierin
wurde ihnen von KULICKI (1979) widerspro-
chen, der gefunden hatte, da8 sich die &u-
Bere Prismenschicht Uber den Protococh-
Miindungsrand hin unbeeinfluBt fortsetzt
und die &duBere mineralische Schicht der
ganzen Ammonitella bildet, Dies kann nur
bedingt bestdtigt werden, da es ganz ent-—
scheidend von der Schnittlage durch die
Ammonitella abhdngt, ob die AuBenschicht
durchgehend als Tuberkel—PrismensEhicht
erscheint oder nicht, Die ganze AuBenober-
fldche der Ammonitella ist von einer ein-
heitlichen Prismenschicht unterlagert, die
aber an der Innenwand der Ammonitella fehlt,

KULICKI (1979) ging auch von der Annahme
aus, daB die Schalenbildung von Anfang an
mit Mineralisation vor sich ging, Dies ist
aber bel den noch lebenden Mollusken nicht
unbedingt so, wie im Falle der rezenten
Archaeogastropoden nachgewiesen wurde
(Kapitel 2,2,2), Hier erfolgt die Minerali-
sierung erst lange nach Fertigstellung
(2-4Tage) des gesamten Primdrgehduses und
der Ausprdgung sowohl der Skulptur, als
auch der Morphologie des Geh#uses, Das
Primdrschdlchen weist oft eine Verengung
im Mindungsbereich auf, auf die eine Er-
welterung des Aperturrandes folgt, #dhnlich
den Verhdltnissen bei Ammoniten mit ihrer
zwelten Wachstumsdnderung., Die ersten
Mineralbildungen sind, wie bei den Ammoni-
ten, Prismen, welche die urspriinglich v&l-
lig organische Schale bis in ihre feinsten
Skulpturelemente hinein durchsetz2en (Taf,
3/4,5; BANDEL 1379b), Wie bel der Ammoni-
tella fehlen auch hiler Anwachsstreifen



v5llig, Dies ist bei Gastropoden allgemein
nur im Bereich des zuerst gebildeten or-
ganischen Gehduses der Fall, die in fester
Verbindung mit den Uber dem Eingeweidesack
vorrickenden Mantelrand-Driisenzellen ge-
bildet werden, Erst nach der AblSsung des
Mantelsaumes vom Gehduserand kann das Ge=-
hduse mineralisiert werden und Gehdusezu-
wachszonen, die beim Aufbau der Schale an-
einandergefiigt werden, bleiben deutlich
sichtbar (BANDEL 1975a),

Innerhalb der Gastropoden begleiten be-
sonders krdftige Anwachsstreifen immer
tlbergdnge von einer ontogenetischen Phase
zur ndchsten, Dies ist bei anderen Conchi-
fera wie etwa Scaphopoden (Taf, 22/3-5)
oder Lamellibranchiaten (WALLER 1981) ge-
nausc wie bei Gastropoden, Geht man von
Beobachtungen an rezentem Material aus,
so ist es v6llig undenkbar, daB etwa das
Schlipfen aus dem Ei und der tibergang vom
beschitzten Leben im Kapselinneren zum
freien Larvalstadium im Meer ohne die Aus-
bildung von Anwachsstreifen vor sich gehen
kénnte, Das Fehlen von Anwachsstreifen auf
der Ammonitella, ein Umstand, der auch von
KULICKI (1974) beobachtet wurde, spricht

stark gegen die Annahme, daf Ammoniten sich

wdhrend der Ausbildung dieses Gehduses
teils innerhalb, teils auBerhalb des Schut~
zes der Eilkapsel befunden haben k&nnen,

Ein welterer Faktor ist die Skulptur
der Ammonitella, Diese besteht aus einer
ungeregelten Bedecgung mit warzenfdrmigen
Tuberkeln auf glatter Oberfliche, Das ist
gleichermafen der Fall bel cberkretazi-
schen Baculiten (Taf, 13/1,6), wie bei
oberkretazischen Baculiten (Taf, 13/1,6),
wie bei mitteljurassischen Ammoniten der
Gattungen Kosmoceras und Quenatedtoceras
(Taf, 13/4,5), Diese Mikroskulptur ilber-
kleidet die ganze Ammonitella gleichartig
(raf, 13/6,7), Will man als Modell fir die
Ammonitenentwicklung die freie Veligerphase
héherer Prosobranchier héranziehen, wie
dies ERBEN (1964, 1966) vorschlug, so wire
auch dieser Umstand h¥chst ungewdhnlich,
Bel hlheren Prosocbranchiern (Neritaceen,
Mesogastropoda) ist es in der Regel so,
daB der im Schutz des Geleges gebildete
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Gehiuseteil eine andere Skulptur aufweist,
als jener, der von der Larve gebildet wird
(BANDEL 1975a,b,c), Die v8llig gleichar-
tige Skulptur der gesamten Ammonitella-
oberfliche spricht fiir die Richtigkeit der
Annahme von DRUSHCHITS & KHIAMI (1969,
1970), da8 die Ammoniten, vergleichbar
rezenten Cephalopoden, keine Larvalphase
besaBen.

3,3.3 ERSTES SEPTUM

Auch fiir die Herausbildung des Siphonal-
systems finden sich in der Literatur stark
differierende Angaben, fiir die Rekonstruk-
tion des zeiltlichen Verlaufs der Ausbil-
dung der verschiedenen Strukturen und die
Rekonstruktion ihrer Lage im Gehduse, Das
erste Septum, welches das Schalenlumen
im Bereich der Protoceonchmiindung verengt,
wird allgemein Proseptum genannt; seine
Verbindung mit der Innenschale erzeugt
die Prosutur, In der Literatur gibt es
Angaben,in denen von zwei Prosepten die
Rede ist, Dies ist bei TANABE et al, (1980)
darauf zurilickzufiihren, daBf im exakten Mit-
telschliff das Caecum der Innenlippe des
Protoconchs sehr nahe kommt und sie be-
riihren kann (Taf., 17/3), Zudem ist die
AuBenschicht des Caecums oft mit der In-
nenlippe lber eine Anheftungslamelle lokal
verbunden (Taf, 17/6)., Die Autoren haben
daher die Innenlippe mit einem ersten Sep~
tum verwechselt (Abb., 51), und es erstaunt
in diesem Zusammenhang nicht, daB die zwei
sogenannten Prosepten sich nur im Bereich
der Innenlippe (dorsal) fanden, wédhrend
nach auBen hin (ventral) nur ein Septum
zu bemerken war, Ebenso einfach finden die
merkwiirdigen "partial septa" eine Erkl&-
rung, die TANABE et al, (1979) auf der
ventralen Seite des Caecums entdeckten,
Diese Strukturen sind nur im Schliffbild
rétselhaft, Bel rdumlich erhaltenen, nicht
verfiillten Anfangskammern zeigt sich, daB
es sich um organische Verankerungsmembranen
des Caecums zur Aufenwand 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)
Septum als einziges Septum als kontinuier-

stellten fest, daB das erste

liche Verldngerung der Wandschichten ge-
bildet wird, wdhrend alle folgenden Septen
der Wand aufgesetzt erscheinen, Allerdings
glaubten die Autoren, daB das Septum auf
der ventralen Gehduseseite eine Verlinge-
rung der aus dem Protoconch herkommenden
sekunddren Prismenschicht ist, wdhrend

es dorsal dle Fortsetzung der Protoconch=~
wand darstellen soll (Abb, 51). KULICKI
(1975, 1979) vertrat demgegenilber die Auf-
fassung, daB sich das Proseptum in seinen
wandnahen Teilen sowohl als Fortsetzung
der inneren Prismenschicht des Proto-
conchs, als auch der zweiten Kammeraus-
kleidung verstehen ld8t (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,
das das erste Septum durch eine lateral
besonders tiefgreifende, den Weichkdrper
kurz vor seinem riickwidrtigen Ende ring-
férmig umgebende Invagination dieser Epi-
thelregion gebildet worden sei, KULICKI
ist der Auffassung, daB es in einer Falte
oder Einschnlrung aufgewachsen sei,

Eine so tiefe Mantelfalte am hinteren
Eingeweldesack erscheint unnatiirlich, Das
erste Septum wurde vom Mantelgewebe in
gleicher Weise ausgeschieden, wie spitere
Septen, mit dem Unterschied, daf das erste
Septum noch nicht in unmittelbarem Zusam-
menhang mit der Ausbildung des Siphonal-
kanals stand, sondern zu einem Zeitpunkt
entstand, wo es noch kein Siphonalsystem
gab. Die Anheftungsstrukturen des Mantel-
gewebes auf der AuBenseite 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 (Taf, 15/7,8), Sie bilden
einen stufenfdrmigen 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 vdlligen Ausformung des
ersten Septums bildet sich das blinde
Ende des Siphonalrochres, das sogenannte
Caecum, Dies ist dadurch belegt, da88 es am
ersten Septum durch mehrere organische
Lamellen auf der Innenseite der ersten
Kammer angeheftet ist (Taf, 16/3; Taf,
17/2-4), Das Septum muB also bereits vor-
her als feste, steife Struktur bestanden
haben, Der Prosipho, d,h,, die lamellig -
organlsche Verankerung des Caecums mit der
Protoconchinnenwand, ist ebenso, wie dlese
am ersten Septum innen befestigten Lamellen,
ein Teil der AuBSenwand des Caecums und kann
ebenfalls erst nach der Bildung des ersten
Septums erfolgt sein, Es kann nicht gleich-
zeitig mit diesem entstanden sein oder ncch
vor diesem, wie ERBEN, FLAJS & SIEHL (1969)
angenommen haben und wie dies LEHMANN (1976)
iibernommen hat, Zudem erfolgte der Rickzug
der Muskeln auf die Oberfliche des ersten
Septums und damit die Abldsung des Gewebes
des Eingeweldesackes aug dem Bereich des
Protoconches erst nach der Billdung 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
echten Sipho handelt,
durch den die Flissigkeit der ersten Kammer

einen rdhrenfdrmigen,

herausgepumpt wurde, Hiermit griffen die
Autoren elne sehr alte Hypothese wieder auf,
die schon von GRANDJEAN (1910) widerlegt
wurde, Dieses Rohr des Prosiphos soll nach
Vorstellung der Autoren Uber eine 86ffnung
mit dem Inneren des Caecums in Verbindung
gestanden haben, Die Untersuchung eilner
ganzen Reilhe von unverfiillten Anfangskammern
von Quenstedtoceras ergaben, daB der Pro-
sipho hier in seiner typischen Form vor-
handen sein kann (Taf, 16/1) aber auch



fehlen kann (Taf, 17/2,3). Auch die Bilder
von KULICKI (1979) von Caecum-Verankerun-
gen zeigen die groBe Variabilitit dieser
Struktur auf, AuBerdem ist eine Offnung im
Caecum, in die der Prosiphotubus hinein-
miinden so0ll, nie zu sehen, trotz zentraler
16/1) und
trotz vorzliglicher Erhaltung bel Quenstedto-

Briiche durch das Caecum (Taf,

ceras, Die Membran des Prosipho setzt sich
auch keineswegs in das Innere des Caecums
fort, um sich dort mit den Schichten der
Innenlage zu vereinigen, wie TANABE et al,
(1980) annehmen,sondern, sie verbindet sich
mit der duBeren organischen Hillle des
sowohl beil Quenstedtoceras als
(Taf, 16/5, Taf, 17/4~6),
Khnliche Verhdltnisse beobachtete KULICKI
(1379) ., Exr fand, daf Runzeln, die auf den
Anheftungshdutchen verlaufen, sich auf der

Caecums,

auch bel Baculites

Caecumoberflidche fortsetzen kdnnen,

Der Prosipho der Ammoniten gleicht also
weitgehend der apikalen Verankerung des
Ssiphonalstranges bei Spirula (Taf, 22/2)
(DAUPHIN 1976, BANDEL & BOLETZKY 1979).,

Die Bezeichnung Prosipho fiir die lingste
der Caecumanheftungen ist miBverstidndlich
und beruht auf nur noch historisch interes-
santen Hypothesen zur phylogenetischen Ab-
leitung der Ammoncideen bzw, Cephalopoden
von nichtgekammerten Vorfahren, Ammoniten
kénnen eine ganze Anzahl solcher Prosipho-
nen besitzen, und damit werden auch die
gewagtesten Hypothesen hinsichtlich ihrer
Funktion hinfdllig, Die organischen Ver-
ankerungslamellen des Caecums sind die
wihrend der Ammonitenontogenese zuerst auf-
tretenden Anheftungsstrukturen des ersten
Siphonalrohrsegments und entsprechen den
Verankerungshdutchen wie sie spdter den
Ammonitensiphonalstrang in charakteristi-
scher Weise der AuBenwand und den Septen
anheften (GRANDJEAN 1910, ERBEN & REID 1971,
KULICKI 1979, BANDEL & BOLETZKY 1979, BAN-
DEL 1981},

Das Caecum stellt das'erste Segment des
Siphonaltubus dar und besteht aus organi-
(Taf, 16/5)., Dieser Befund
steht mit Ergebnissen von ERBEN et al,
(1969), ERBEN & REID (1971) und KULICKI
(1979) in Einklang, Die kalkige AuBenlage

scher Substanz
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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 legt auch der Vergleich mit Spirula
nahe, KULICKI (1979)
sche Anhefung des Caecums mit dem ersten
Septum, Hier sind aber mineralische Ver-

fand keine minerali-

bindungsstellen dennoch vorhanden (Taf,
16/3) .
ankerung zwischen Caecum und erstem Septum

In den seitlichen Bereichen der Ver-

ist eine schmale pordse Zone entwickelt
(Taf, 16/6), Durch diese Zone erfolgte
wahrscheinlich der Flilssigkeitsaustausch
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 hdufig auftreten (BANDEL & BOLETZKY
1979, Fig., 87).

343.5 NACROSEPTEN

Das zweite Septum besteht aus einer
apikalen und aperturalen Prismenschicht mit
einer diinnen Perlmutterschicht dazwischen
(raf, 15/6). Es wurde von ERBEN et al,
(1969) als Primdrseptum 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,h, 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”, Wdhrend LEHMANN
(1976) diese Daten iibernahm, konnte KULICKI
(1975, 1979) nachweisen, daB das zweite
Septum im wesentlichen aus Perlmutter zu-
sammengesetzt ist und damit die Beobach-
tungen von BIRKELUND & HANSEN (1968) an
jlingeren Ammoniten best&tigen,

Das zwelte Septum ist auch das erste
Septum, welches in seiner Bildungsweise
direkt mit der Abscheidung des Siphonal-
rohres verknipft ist, Dies ergibt sich da-
raus, daf die Perlmutterschichten des Sep-
tums sich in den organischen Lagen des
Siphonalrohres fortsetzen, Wie ERBEN et al,
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feststellten, sitzt das zwelte Septum, wie
auch folgenden Septen, unvermittelt der
Gehdusgewand auf,

Da der Verlauf des ersten Septums stark
von dem des zweliten Septums abweicht und
das zweite Septum tells neben dem ersten
tells auf dem ersten Septum angesetzt ist,
ist die rdumliche Konstellation belder
Septen zueinander schwer zu rekonstruieren,
Es scheint jedoch so zu sein, daB trotz
gegenteiliger Aussagen von DAUPHIN 1977
und TANABE et al, 1980 bei Ammonitellen der
unterschiedlichsten Entwicklungslinien die
Verhdltnisse sich hier doch sehr weitgehend
dhneln, Die sich wiederholenden Unterschie~
de in den ersten drei Septenanheftungsli-
nien (Suturen, Lobenlinien) bei Ammoniten
fihrten SCHINDEWOLF (1954) zu den Bezeich-
nungen Prosutur (1, Septum), Primirsutur
(2, Septum) und weitere Lobenlinien (3,
und folgende Septen), Diese Unterschiede
der ersten Lobenlinien finden ihre Erklid-
rung nicht in unterschiedlicher Struktur
der Septen, sondern in der Lage des Sipho-
nalrohres und in der Entwicklung der Re-
traktormuskeln, Nach dem Rilckzug aus der
Anfangskammer, in der der Korper an der
Innenlippe angeheftet war, befestigten
sich zwel Muskeln auf der Oberflidche 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 Lobus, Beim Riickzug 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-

Abb. 51.

Text siehe rechte Seite

se Anheftung herum bildende Septum zeigte
von nun an hier nur noch einen Lobus (Taf,
13/3; Taf, 18/1,2,4), Da die Morphologie
der ersten Suturen ein sehr konservatives
Element in der Ammonitenentwicklung dar-
stellt, kann davon ausgegangen werden, das
Ammonitenembryonen ganz allgemein bis zur
Bildung der 3, Kammer 2zwei 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 Quenastedtoceras ist dies
auch im dritten Septum noch der Fall (Taf,
19/1), doch hier wird die Siphoanheftung
bereits halb von prismatischen Schichten
Ubernommen, Es bildet sich hier also ein
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 fiinften Septum
1st die Perlmutterschicht nur nach vorne
umgebogen (Abb, 49), und es ist hier be-
reits beinahe die Struktur und Bildungswei-
se des Ammonitenseptums verwirklicht, wie
gie im adulten Zustand bei diesem Ammoniten
auftritt (BANDEL 1981a), Der Ubergang vom
retrochoanitischen Perlmutterkragen zum
prochoanitischen ist bei verschiedenen
Ammoniten verschiedener Entwicklungslinien
unterschiedlich, Bei jurassischen oder
kretazischen Formen scheint der Wechsel je-
doch dhnlich rasch vor sich zu gehen wie
hier geschildert (ERBEN et al, 1969) KULICKI,
19793 TANABE et al, 1979),

iz
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Abb, 51, Interpretation der Bildung der Ammonitella von verschiedenen Autoren, &} Umge-
zeichnet nach ERBEN, FLAJS & SIEHL (1969, Abb, 5, III), Nach der Vorstellung der Autoren
besitzt der Embryo eilnes Ammoniten vor der Fertigstellung des Protoconchs (= erste Wachs-
tumsénderung)noch keine Lokomotionsorgane und das Epithel scheidet nur subprismatische
Kalkkristalle aus, Der Weichkdrper ist dick, gedrungen und kurz, Wdhrend der Protoconch-
fertigstellung scheidet das Epithel voll-prismatische Kristallite aus und der Weichkdrper
flacht sich ab und streckt sich, Danach schlipft das Tier und schwimmt mit Hilfe eines
velumartigen Schwebeorgans, Der Prosipho wird nun fixiert, Proseptum und Flansch bilden
sich, das Caecum wird abgeschnirt, Sobald das Gehiuse bis zum Miindungsrand der Ammoni-~
tella (= zweite Wachstums#dnderung) 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 Gehduse 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 Bereilch der Anfangskammer abgeschieden, Wihrend der Bildung der folgenden Windung
der Ammonitella entsteht im Raum der ersten Kammer das Prosiphorohr, welches in das or-
ganische Caecum mindet, Erst nach der Fertigstellung des Caecums wird das erste Septum
(Proseptum) sezerniert und dann der Flansch {(Innenlippe), welcher Tell des Proseptums ist,
Im folgenden erreicht die Ammonitella ihre endgiiltige Gr¥Se, Die prismatische AuBenwand
der Endwindung stellt hierbei eine Fortgetzung 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 entschliipft seiner Eikapsel, Dieses Stadium
ist dargestellt (B}, Erst nachher werden Perlmuttersepten ausgeschieden, C) Umgezeichnet
nach KULICKI (1979, Fig., 7,E), KULICKI (1975, 1976, 1979) meint, da8 der Ammonitenembryo
bei Quenstedtocerae sofort mit der Bildung einer mineralisierten Schale seine Gehiuseaus-
scheidung beginnt, Die &uBere prismatische Schicht wird dabel dergestalt abgeschieden,

daB sie von der ersten Schalenkalotte bis zum Mlindungsrand der Ammonitella durchgingig vor-
handen ist, Noch wihrend des Vorbaus der 2, Windung wird der Innenlippe der Flansch aufge-
setzt und ihm gegenilber auf der AuBenwand ein subprismatischer Wulst, Mit Vollendung des
mineralischen Ammonitellagehduses wird das erste Septum gebildet und gleichzeitig das gan-
ze Gehduse, abgesehen von Teilen des Protoconches, innen mit einer subprismatischen Mi-
nerallage ausgekleidet, Das Gewebe zieht sich nun aus dem Raum der ersten Kammer zuriick
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 von der SegmentauBenseite zurlick, Mit vier fertigen Septen schliipft das

Tier aus der Eikapsel, ohne zwischengeschaltete Larvalphase,

A) Redrawn from ERBEN, FLAJS & SIEHL (1969, Abb, 5,III). 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 crystallites, The bedy was short rounded and bulky.
With completion of the inner shell cup the epithelium secreted fully-prismatic crystallites
and the soft body became flattened and stretched in length, The animal hatched and swam
with a ciliated 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 Tife, Afterwards the siphuncle as well as septa formed, B) Redrawn from
TANABE, FUKUDA & Q0BATA (1980, Fig, 4,E), In the opinion of these authors the ammonitella
of Upper Cretaceous ammonites formed in the following way. First shell produced consisted
of a mineralized first chamber. During formation of the following whorl the prosipho-tube
formed ending inta the organic caecum, After caecum construction the first septum (pro-
septum) formed together with the flange that was part of the lst septum, The ammonitella
now reached its full size. The prismatic outer wall is the continuation of the inner pris-
matic layer of the first chamber and it moves from the inside to the outside in the area
of the caecum, The caecum calcified. The inner space of the first chamber was connected

to the caecum by the hollow prosipho-tube through a hole., With this structure the Ist
chamber was emptied from 1iquid and the ammonite hatched from its egg capsule, Only
afterwards nacreous septa formed, C) Redrawn from KULICKI {1979, Fig, 7E), In the opinien
of this author (1975, 1976, 1979) the embryo of Quenstedtoceras started with the construc-
tion of a mineralized shell from first shell secretion onwards, The outer prismatic layer
is continuous from the first watch glass-Tike shell to the completed ammonitella throughout,
During secretion of the 2nd whorl of the ammonitella the flange grew on the inner 1ip and
opposite to it a mineral ridge was secreted, With completion of the ammonitella the first
septum formed and most of the shell was coated from the inside by a prismatic layer. Tissue
withdrew from the first 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 left its egg
capsule without a larval phase,
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3,3,6 SCHLUPFSTADIUM

BRANCO (1879) nahm an, da8 das Embryo-
nalgehiuse bei Ammoniten nur aus einem
Teil des Protoconches besteht, SPATH (1933)
vermutete, daB der Protoconch sich wdhrend
der Larvalphase eines Ammoniten bildete,
und sich die Larve mit fertiggestelltem
Protoconch zur nicht mehr driftenden Le-
bensweise umformte, ARKELL (1957) meinte
auch, daf der Protoconch von eilner Larve
gebildet wurde und die zwelte Wachstums-
dnderung (Rand der Ammonitella) bereits
das Ende einer ersten nachlarvalen Lebens-
phase darstellt, SCHINDEWOLEF (1929) be-
trachtete Protoconch und erstes Septum als
zum Embryonalgehduse gehSrig und GRANDJEAN
(1910) nahm an, daf Ammoniten mit der gan-

zen Ammonitella als Embryonalgehduse schlilp-

fen.

Die zahlreichen Baculitenammonitellen
aus der Oberkreide Jordaniens zeigen eine
mit Sediment verfiillte Wohnkammer, die
etwa eine halbe Windung umfaB8t, Dahinter
sind S5 bis 7 Septen ausgebildet, Dies
deutet darauf hin, daB8 der schlipffertige
Ammonit seine Eikapsel mit etwa fUnf funk-
tionsfdhigen Kammexn verlieSB,

Diese Annahme ist in Ubereinstimmung
mit KULICKI's (1974) Rekonstruktion, nach
der Quenetedtoceras mit 3 bis 4 funktions-
fédhigen Kammern ausgeriistet, schliipfte, Bei
Ammonitellen karbonischer Goniatiten 148t
sich das Vorhandensein von mindestens einem
Septum nachweisen, Sicherlich ist die An-
zahl der fertig ausgebildeten Septen bei
Ammonitenschlipflingen verschiedener Arten
unterschiedlich groB, wie bei den verschie-
denen rezenten Arten von Sepia. Deren Junge
schllipfen mit Schulpen, die eine artspezi-
fisch verschiedene Anzahl von Kammern auf-
weist (BANDEL & BOLET2ZKY 1979), Auch inner-
halb ein und derselben Art mag es, wie bei
rezenten Formen,K Unterschiede gegeben haben,

An Baculites - Ammonitellen 1&B8t sich
belegen, daB in der Schlilipfphase bereilts
Perlmutter enthaltende Septen ausgebildet

AN
\_

Abb, 52, Bei zahlreichen Ammonitellen von
Baculites aus der Oberkreide Jordaniens
zeigt sich, daf vor dem ersten Ansatz eines
Adultgehduses 5 bis 7 Septen ausgebildet
sind, und die Wohnkammer etwa eine halbe
Windung umfaBt, Es ist anzunehmen, dag die
Jungtiere ihre Eikapseln mit 5 Septen ver-
sehen, verliefien,

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

sind., Sicherlich kann nicht Perlmutterbil-
dung und Metamorphose des WeichkOrpers
oder Perlmutterbildung und Schliipfzeit-
punkt in Zusammenhang gebracht werden, Ein
Schliipfzeitpunkt, zu dem nur das erste
Septum und das erste Siphonalrohrsegment
in die Ammonitella eingebaut sind,ist be-
reits vorstellbar, da dieses Stadium schon
funktionell wire, Es besteht eine Zhnlich-
keit zu den Verhdltnissen, wie sie bei der
rezenten Spirula ausgebildet sind, Diese
schlipft namlich ebenfalls mit mindestens
einem Perlmutterseptum im Embryonalgehduse
(Kapitel 3.4), Allerdings ist hier Perl-
mutter nicht in der Form vertreten, wie bei
Ammoniten und Nautiloiden, sondern in
einer abgewandelten aber bildungsmédfig und
funktionell gleichartigen Form des Typs
der Lamellenstruktur, wie er sehr &dhnlich
in den Septen jurassischer Belemniten an-
zutreffen ist (Taf. 19/5).,

Perlmutter als Wandablagerung auBerhalb
des Septums erfolgte erst nach eineinhalb
windungen im Inneren der Ammonitella, wie
ERBEN (1964, 1966) als erster feststellte
und wie wiederholt nachgepriift und fir
viele Arten unterschiedlicher Altersein-
stufung nachgewiesen wurde (TANABE et al,
1980) . Dies bedeutet, daB die Wohnkammer
erst kurz vor oder nach dem Schliupfen aus



dem Gelege mit Perlmutter ausgekleidet wur-
de, Auch das i1st ein weilterer Hinweis da-
fir, daB Ammoniten allgemein mit einer oder
einer halben Windung umfassenden Wohnkammer
schlipften, Der Beginn der Adultschale wur-~
de der Ammonitella innen im Bereich der
Wohnkammer angefiigt und verbunden, Dieser
Einschub erzeugte die markante Schalenver-
dickung der zweiten Wachstumsidnderung
(nepionic constriction), die sich auch auf
Steinkernen so deutlich abprigt und sehr
h&ufig den Ubergang von der Ammonitella

zum Adultgehduse kennzeichnet (Taf, 14/7),
ERBEN et al. (1969) wiesen nach, daB diese
Verhdltnisse filr Ammoniten mindestens

selit 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, subprismatischeader perlmut-
terige Strukturen ausbilden, wie dies
KULICKI (1979) annimmt, ist nicht notwen~-
dig. Dies ist daraus ersichtlich, daR sol-
che Unterschiede in den Mantelepithelien
der Muscheln und Schnecken nicht existie-
ren, obwohl sie verschiedenartige Struktur-
typen nebeneinander ausbilden, ohne daBg
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 kalk;bscheidenden Epithelzel-
len nicht zu becbachten (BANDEL & BOLETZKY
1979) . Es kann davon ausgegangen werden,
daB die Mantelzellen nach der Abldsung des
Primidrgehduses vom Mantelrand und spites-
tens nach der Mineralisierung des Ammoni-
tellagehduses ausreichend differenziert
waren, um jede im Ammonitengehiduse anzu-
treffende, mineralische Struktur aufbauen
zu konnen, sie aber aus funktionellen
Grinden nicht aufbauten,

DRUSHCHITS & KHIAMI (1970) interpretier-
ten die zweite Wachstumsinderung als eine
Struktur, die als Resultat einer Wachstums-
unterbrechung in der ersten postembryonalen
Phase angelegt wurde, Das ist so nicht zu-

/3

treffend, Der Ammonitellamiindungsrand ist
vielmehr schon seit dem Zeltpunkt in sei-
ner endgiiltigen Lage stabil, zu dem das
organische, also noch nicht mineralisierte
Ammonitellagehduse in seinem gesamten Um-
fang fertiggestellt war, Erst darauf folgte
die Mineralisierung der Schale und die
fortschreitende Differenzierung der Scha-
leneinbauten bis zum Zeitpunkt des Schlilip-
fens, Dann war sicherlich nach dem Schlip-
fen anfangs immer noch kein weiterer Scha-
lenfortbau zu erwarten, da die Jungtiere
sich erst in ihrer Lebensweise auf die

neue Umwelt einstellen muBten, Bei den
Archaeogastropoden liegt zwischen der Phase
der Fertigstellung der Gehdusemorphologie
und der "Metamorphose" im Ei oder als frei-
schwimmender Larve ein Zeitraum von zwei
bis sechs Tagen, Je mehr Dotter die Eier
enthalten, desto lidnger ist die Phase zwi-
schen Fertigstellung des Embryonalgehdu-~
ses und Weiterbau im Stil des Adultgehdu~
ses, Bel Ammoniten war die Zeit zwischen
Schalenausbildung und Weiterwuchs sicher
lé&nger, da die GroBe des Gehduses und der
Durchmesser des Protoconchs flir eine viel
gr&fBere Dottermenge spricht, die wihrend
der Entwicklung aufgebraucht werden konnte,
Bis nach dem Schliipfen blieb der Ammonitel-
laschalenrand dinn (Taf, 2/7,8) und wurde
nicht durch Innenschichten verstdrkt, Die
Schalenverdickung im Bereich der zweiten
Wachstumsé&nderung vollzog sich erst, als
das geschliipfte Jungtier begann, das Adult-
gehduse auszuscheiden, Der tthergang von

der Schlipfphase zur Aufnahme erneuter
Schalensekretion war offensichtlich eine
sehr kritische Phase im Leben eines Ammo-
niten und die Mortalitdt war hoch., KULICKI
(1979) fand Massenvorkommen solcher Formen
in Oxford-Kalken, DIETL (persdnliche Mittei-
lung} becbachtete Ammonitellavorkommen bei
jurassischen Heteromophen aus Sidamerika,
und in der Oberkreide Jordaniens fanden
sich wiederholt Massenvorkommen von Ammoni-
tellastadien mit und ohne Ansatz der ersten
Adultschale in Kalken und Kieselkalken,
Ehnliche Verhdltnisse lieBSen sich auch bei
karbonischen Goniatiten (Namur, Wuppertal)
nachweisen und wurden fiir 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 wvAUTILUS - DEVELOPMENT OF THE

EMBRYONIC SHELL IN SEPIA, SPIRULA

AND NAUTILUS

The egg of Sepia is yolk-rich, Thus the
shell gland develops on a disc-Tike cell
plate resting on the yolk mass. The gland
cells of the shell gland are surrounded
by a muscle mantle that has fused with
its margins above the gland before the
secretion of the organic primary shell is
begun, When the shell is 0,9 mm long, it
detaches from gland cells and is connected
to the tissue of the visceral mass along a
Tine following its Tongest axis. During
reorganisation of the yolk, reserves con-
nected with the 1ifting 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 calcified in a patchy way from the out-
side at first, with a nacreous-l1ike struc-
ture completed from the inside later. Young
hatch as miniature adult-1ike individuals
with several functional chambers.

The egg of Spirula is much smaller than
that of Sepia, Here shell gland differen-
tiation and formation of the first shell
coincide with the time of yolk rearrangement
and morphological 1ifting of the embryo,
Mantle tissue thus grows around a well
rounded visceral mass and its shape ref-
lects it. Detachment from gland cells
occurs when a well formed conch is secre-
ted, Tissue shell attachment is present on
the dorsal side of the inner wall, when
the shell is mineralized by penetration
of aragonite crystallites into the organic
shell, A siphuncle forms when the visceral
mass retracts from the first 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 1iving siphuncle covered
by additional, but porous, organic layers,

The young hatch with functional buoyancy
control of the shell,

In the extremely yolk-rich eggs of Ngu-
tilus embryos secrete a shell which at
hatching has 6-7 functional chambers, The
first organic shell cap connected and
produced by the gland cells is thin, Du-
ring rearrangement of the embryo on its
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 develobed is secreted afterwards,
each increment of shell growth becoming
mineralized right after its deposition,

Septa: Die Bildungsweise und die Gestalt

des Embryonalgehduses von SepZa wurde von
BANDEL & BOLETZKY (1979) detailliert be~
schrieben, In dieser Arbeit sind auch viele
Zitate zur &lteren Literatur aufgefihrt,
Die Eier von Sepia, wie von allen dekapoden
Cephalopoden (Sepioidea und Teuthoidea),
sind von gelatin®sen Eikapseln mit einer
festen AuBenhaut umhidllt, Die Embrycnal-
entwicklung verlduft bei allen rezenten
Colecidea, die bisher untersucht wurden,
gleichartig (BOLETZKY 1974). Die Furchung
erfaBt nur eine flache Keimscheilbe auf der
Oberflédche des dotterreichen Eies, Die
Dottersubstanz bleibt unbeeinfluft. Die
Furchung der Zellen wird beendet, wenn die
Basis der jeweiligen Furche das Cytoplasma
der Keimscheibe durchschnitten und die
Dottergranulae des Eies erreicht hat, Die
sich entwickelnde Keimschelbe widchst kap-
penartig iiber die Masse des ungefurchten
Dotters, bis diese schlieBlich vdllig ein-
gehiillt ist, Im Bereich der Keimsacheilbe
bilden sich Dotterentodermzellen (Mesento-
derm), die die Differenzierung in der iiber-
lagernden duBeren Zellschicht einleiten,
Von den Zellen dieser Schicht wird Dotter
aufgenommen und geht direkt in die sich
entwickelnden Organanlagen weiter, Alle
Anlagen in der Keimscheibe werden bilateral-
symmetrisch ausgebildet, Als erste Organ-



bildung erscheinen die Mantelzellen (Scha-
lendrise), Ektodermale Zellen, aus denen
sich das Mantelgewebe bildet, teilen sich
unter der Ausformung langer, schlanker
Zellen, Dieser Bereich senkt sich schein-
bar in eine Grube ein, da er von einem
Zellring umwachsen wird, der sich in der
Folge erhdht, bis seine R&nder aneinander=-
stoBen und miteinander verwachsen, Damit
ist das Mantelgewebe in einer dorsalen
Hohle eingeschlossen, wie SPIESS (1971,
Fig, 2) klar dargestellt hat,

Bei Sepia liegt der Keim zu diesem
Zeitpunkt der etwa 9 mm groBfen Dotterkugel
als Hohlscheibe auf, die den gr&B8ten Teil
einer Hemisphdre Uberdeckt, Der VerschluB
der Mantelhthle geht damit einher, dag
sich die Embryokappe zusammenzieht, Hierbei
werden die vorher fldchig angelegten Or-
gane dreidimensional, Es bildet sich der
Mund (Stomodaeum), die Augenanlagen, der
Rand der &dufileren Korperhiille und die An-~
lage des Trichters, Die &uBere K&8rperhillle,
die Uber der Hohle gelegen ist, in der die
Schale entsteht, wird bei Sepia Mantel ge-
nannt, ist aber nicht mit dem Mantelgewebe
gleichzusetzen, welches hinter dem vor-
riickenden Mantelwulst entsteht, sondern
entspricht dem Muskelmantel der Gastropo~
den (Kapitel 5,1), Mantelgewebe hinter der
Periostracumgrube ist bei Sepia nur auf
dem Boden der SchalenhBhle anzutreffen,

Mit der Abhebung der Keimscheibe vom Dot~
terei wird die Schalenhthle gestreckt und
das erste Schélchen ausgeschieden, Dieses
Primdrgehduse besteht aus einer ovalen,
flach gewSlbten Kalotte, deren tiefster
Teil hinten liegt, Das einfache, organische
Schédlchen ist glatt, weist keine Anwachs-
streifung auf und ist etwa 0,9 mm lang und
0,7 mm breit (Abb, 53),

Wdhrend der Ausscheidung des Primirge=-
hduses sind die Driisenzellen oder der Au-
Benrand der Schalenhthle fest mit der Scha-
le verbunden, Danach l&sten sie sich ab,
Welteres Schalenwachstum ist im folgenden
mit elner deutlichen Anwachsstreifung ver-
bunden {(Abb, 55), Das Primidrgehduse ist mit
dem Weichk&rper in einem Mittelstreifen

an der Innenseite verbunden, Bei der Keim~-
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Abb, 53, Primdrgehiuse von Septa officinalis
(umgezeichnet nach BANDEL & BOLETZKY 1978,
Fig. 8 und Fig., 95), Die Léngsgrube kenn-
zeichnet den Bereich des Schdlchens, an

dem der Weichk®Srper angeheftet war,

Primary shell of Septza officinalie with

a longitudinal groove on the external side
where the tissue is attached on the internal
side,

abhebung wird die Dottermenge des Embryos
in zwei Dottersidcke aufgeteilt, Ein klei-
nerer Teil des Dotters verbleibt unter dem
Schulp innerhalb des eigentlichen Kdrpers
des Embryos und wird so zum inneren Dotter-
sack, Der grdBere 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 lber dem in-
neren Dottersack, Der groRe, &duBere Dot-
tersack ist vor dem eigentlichen Embryo
gelegen und ist erst kurz vor dem Schliipfen
vom Embryo aufgezehrt, Lidnge des Embryos
mit Dottersack etwas iUber 10 mm,

The about 10 mm long embryo of Sepia
officinalie has a shell with two chambers
and a large yolk reserve outside of its
actual body., A1l yolk is utilized when the
young hatches,

einanderricken der Dotterreserven erfolgt
auch ein Zug auf das Anheftungsgewebe des
Welchktrpers am Prim&drschilchen, sodaB sich
die Schale in einer Lingsfurche auBen ein-



76

wdlbt und innen einen der Lingsachse fol-
genden Kamm bildet,

Im folgenden wird der Schalensack als
Ganzes stark vergrdBert, Der im UmriB an-
fangs ovale Primdrschulp wird nun durch
Anwachszonen vornehmlich nach vorne hin
vergréBfexrt, Der Schalenbau tritt von nun
an in deutlichen 0,03 - 0,08 mm breiten
Wuchsinkrementen in Erscheinung, An die
Schale heftet sich der Mantelmuskel (Muskel
der festen &duBeren Korperhiille) an der Un-
terseite des Hinterrandes fest, Die ur-
springliche Gewebeverbindung unter der Scha~
lenmitte 1l6st sich, Beim 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
von Sepia-Embryonen sehr variabel, Das Ge-
hduse wird bis zu 2,3 mm Linge vornehmlich
aus organischer Substanz aufgebaut und mi-
neralische Einlagerungen erfolgen nur auBen,
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 mit einer, der Perlmutter ver=-
wandten, aragonitischen Lamellenschicht
bedeckt,

Abb, 55. Sepia officinalis-Schulp vor der
Bildung der ersten durchgehenden Aragonit~-
schicht zelgt das Primédrgehduse mit seiner
grofSen Lidngsnarbe und das Sekundidrgehiuse
mit Anwachsstreifen und paarigen Gruben,
Das Schidlchen ist maximal 4,5 mm lang,

Sepia officinalie cuttlebone before secre-~
tion of the first inner mineral layers and
before covering outer mineral deposits
show the scar on the primary shell and
growth increments on the secondary shell,

Der Schliipfling besitzt einen Schulp der
weltgehend dem der erwachsenen Tlere gleicht,
sowohl was die Gestalt als auch was die
Funktion angeht, Hlerbel 1st bei verschie~
denen Arten von Sepia die Anzahl der Kammern
unterschiedlich und auch innerhalb einer
Art gibt es leichte Unterschiede, Bel Septa
pharaonie aus dem Roten Meer sind es zu-
meist 6 Kammern, beil Sepia orbignyana aus
dem Mittelmeer zumeist 9 Kammern, mit denen
das Jungtier schlilpft, Diese Kammern sind
auch zum Tell bereits leergepumpt,

Spirula: Die Eigr&Be betrdgt bel Spirula
maximal 1,7 mm, BOLETZKY (1974) fand, daB
bel kleinen Eiern coleoider Cephalopoden
wle Spirula die Longitudinalachse des
Tieres schon durch die Achse des ldngsova-
len Eies vorgegeben ist, Bel Eiern, die

bis ungefdhr 2 mm messen, umhiillt die Kap-
pe des Keimes, die den eigentlichen Embryo
darstellt, etwa die Hdlfte der Dottermasse,
Beli der Aufteilung der Dottermenge in ei-~
nen duBeren und einen inneren Dottersack ist
beim Spirula-Embryo etwa die Hdlfte der
Dottermenge vom Kdrper des Embryos umhiillt,
Nach der Herausbildung der geschlossenen
Schalenhthle (in gleicher Weise wie bei
Septa) umwdchst der Saum der Drilsenzellen,
der dem AuBenrand der SchalenhShle entspricht,
den vom Entoderm (Mesentoderm) umhiillten
inneren Dottersack, Bei der Trennung des
duBeren vom inneren Dottersack wird letzte-
rer vorne abgeschniirt, Der vorriickende Man-
tel zeichnet diese Abschniirung ebenfalls
ab, wenn er sie erreicht hat, Nach BANDEL &
BOLETZKY (1979) 18st sich der Mantel vom
Primdrgehduse, nachdem der innere Dotter-
sack v6llig vom organischen Primdrgeh&duse
umgeben ist, Nach der Abldsung wird das
Gehduse mineralisiert, Hierbel sind zwei
Phasen der Aragonitkristallisation zu be-
obachten, Zundchst durchsetzen und er-~
setzen Aragonitkristallite das organische
Primdrschdlchen vollst&dndig von innen her,
Auf dieser, an organischer Substanz rei-
chen, duBeren Schalenschicht entsteht in
der zweiten Phase der Verkalkung eine, in
ihrer Struktur der ersten gleichartige
Prismenschicht, In diesem nun vdllig mine-
ralisierten Gehduse ist die Ansatzstelle

des WeichkSrpers als Streifen von prisma-



tischen Kristallaufwilchsen auf der dorsa-
len Innenoberfldche der Anfangskammer er-
kennbar (Taf, 22/2).

Die wohlgerundete,kugelige Anfangskammer
zeichnet in ihrer Form also genau den in-
neren Dottersack (spdtere Mitteldarmdriise)
nach, Die Apertur des Gehduses ist 0,38 mm
breit und rund, Im folgenden #ndert sich
die Gehdusefiillung, Zu dem Zeitpunkt, 2zu
dem die Wandung der zweiten Kammer abge=-
schieden ist, bildet sich eine ringfdrmige,
mineralische Verdickung in der Apertur der
ersten Kammer, Damit wird der Riickzug des
WeichkOrpers aus dem Innenraum der ersten
Kammer eingeleitet, Hierzu verlagert sich
die Gewebeanheftung auf die dorsale Innen-
oberfliche des Bereichs der spiteren zwei-
ten Kammer und verankert sich hier mit der
Schale in einem langgezogenen, etwa gleich~
bleibend breiten Streifen (Taf, 22/6,7).
Das Gewebe des organischen Siphos differen-
ziert sich und heftet sich an der ventralen
Innengseite der ersten Kammer an, Danach
scheidet dieser Strang eine organische Hil-
le aus, die an dieser Stelle mit der Schale
in Verbindung tritt und iiber den prismati-
schen Wulst an der Kammerverengung angesetzt
ist. Das siphogewebe wird darauf teillweise
aus dem Kammerinnenraum zurlickgezogen und
dabei gedreht, Die Verdrehung des Eingewei-
desackes (bzw, der Mitteldarmdriise) gegen
die Schale zeichnet sich deutlich in dem
Faltenwurf der organischen Hiillschichten
des Siphos ab (Taf, 22/2), Darauf bildet
sich das vollstidndig mineralisierte, birnen-
f6rmige erste Siphdnalrohrsegment von O,3mm
Linge, welches in den Innenraum der ersten
Kammer vorragt, Sein apikales Ende ist durch
ein flr Fliussigkeit durchlissiges organi-
sches Kidppchen geschlossen (Abb, 56). Seine

duBere Hillle ist das anfangs vom Sipho ausge-

schiedene, organische Hiutchen, welches
sich bis zur gegenilberliegenden Wand, als
sogenannter Prosipho, fortsetzt, Diese La~
melle hat nur eine Stiditzfunktion fir das
organische Siphokdppchen, Der Flissigkeits-
austausch erfolgt nur ilber die durch von
innen angelagerte, organische Schichten
verstdrkte, gerundete Kappe des Rohrendes
(Abb, 56),
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Der Schliipfvorgang ist bei Spirula noch
nicht beobachtet worden, Die kleinsten
Tiere, die bisher gefangen wurden, legen
die Vermutung nahe, da8 etwa 4 mm lange
Tiere schliipfen, Diese tragen ein Schilchen,
in dem die erste Kammer mit Sicherheit be-
reits funktionell ist, wahrscheinlich auch
die zwelte und mdglicherweise sogar die
dritte Kammer,

aAbb, 56, Der Anfang des Siphonalrohres
(erstes Segment) von Spirula epirula, Das
Rohr endet mit einer flissigkeitsdurchlds-
slgen organischen Kappe, die iiber eine
ebenfalls organische Lamelle mit der Kammer-
innenwand verankert ist, Das mineralische
Rohr ist liber einen Prismenwulst mit dem
Gehduse in der Windungsverengung zwischen
Protoconch und folgender Windung verbunden,

The first 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 wall, The
mineralized tube is attached to the walls
by a prismatic ridge.

Nautiluet Die Elkapseln von Nautilue &hneln
ihrem Aufbau jenen von Sepia, sind jedoch
groBer, HAMADA et al, (1980) vermaBen die
Gelege von Nautilus macromphalus und stell-
ten hier KapselhShen von 32 bis 39 mm und
Breiten von 20 bis 35 mm fest, Der aus die-
sem groBen Ei schliipfende Jung-Nautilue
trdgt ein Gehduse von 25 bis 27 mm Durch=-
messer (Schidtzungen von STENZEL 1964) oder
etwa 20 mm Durchmesser (Messungen von
DAUPHIN 1979), NAEF (1921/1923) vertrat die
Ansicht, daB das schllipfende Tier bereits 7
funktionelle Kammern besitzt, Wie aufge-
sdgte Gehduse von Nautilus pompiliue zel-
gen, welsen die ersten 7 Kammern einen
grdBeren Abstand zueinander auf, als die
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folgenden Kammern (Abb, 57). Mit dem Beginn
der regelmdBfigen und engeren Kammerabstdn-~
de, so die verbreitete Ansicht bei Bear-
beitern von Nqutilus, beginnt Qas freie
Leben im Meer,

| l%%l

Abb, 57, Die Anfangswindung von 4 Individuen
von Nautilus pompilius im Medianschnitt,

Die vom Embryo innerhalb der Eikapsel ge-
bildete 6 - 7 Septen weilsen einen gr&Beren
Abstand zueinander auf, als die nach dem
Schlipfen gebildeten Septen, MaBstab: 1 cm,

Initial whorl of four individuals of Nau-
tilus pompiliue in median section., The 6-7
septa formed by the embryo are differently
spaced from the septa formed after hatching
from the egg,

Das Embryonalgehduse ist bis auf eine
kleine Anfangskalotte regelmidBig gemustert,
Das Anfangskdppchen des Nautilus=-Gehduses
wurde von ERBEN & FLAJS (1975) im Detail
beschrieben und abgebildet, Demnach ist
das Primdrgehduse etwa 1,5 ~ 2 mm groB
und stark runzelig verfaltet, Eine lange
Mittelfurche {sogenannte Cicatrix) durch-
zieht die Anfangskalotte in Richtung der
Lidngsachse, Sie kennzeichnet den Bereich,
in dem das dinne, organische Primdrsch&l-
chen mit dem Weichk&rper verbunden war,
Bei Vautilue ist die Keimscheibe auf dem
groBen Ei im Verhé&ltnis zum Eivolumen noch
sodaB bei der Ablo-
sung des eigentlichen Embryos von der

kleiner als beil Sepia,

Dotterkugel und der Trennung von Innen-
dotter und AuBendotter noch grdB8ere Schwie-
rigkeiten zu iUberwinden sind.

Auf das verfaltete und durch den Mittel-
wulst gegliederte Primdrgehduse folgt das
Sekundidrgehduse mit einer charakteristi-
schen Skulptur aus Spiralrippen und der
Anwachsstreifung folgenden Riefen, Die Ver-
kalkung des Primirgehiduses erfoléﬁ vor dem
Beginn des Vorbaues des Sekundirgehiuses,
Wie BLIND (1976, Abb, 3; Taf, 3,4) zeigt,
ist die erste Mineralisation recht ungeord-

net und besteht aus prismatisch-sphdruli-
tischen Kristalliten und Kristallaggregaten,
Bevor das Siphonalsystem eingebaut werden
kann, ist der apikale Gehiuseteil aber schon
von einer gleichfdérmigen dicken Perlmutter-
schicht von innen her ausgekleidet, Das
erste Septum wird also in einem fertig ver-
kalkten, soliden Geh&use eingebaut, in
gleicher Weise, wie alle spdteren Septen,
Nur der Sipheonalkanal endet blind und ist

in dem Bereich, in dem er gegen die apikale
Wand st6Bt, pords (BANDEL & BOLETZKY 1979,
Fig, 22),

3.5 EMBRYONALGEHAUSE VON CEPHALOPODEN IM
VERGLEICH ZUEINANDER - COMPARISON OF

EMBRYONIC SHELLS OF CEPHALOPODS

Spirula and Quenstedtoceras have a similar
development of embryonic shell regarding the
egg size, the spherical first chamber, the
rapid mineralization of the shell, the
tissue attachment to the interior of the
first chamber, the retraction of tissue-
shell connection from the room of the first
chamber into the area of the second chamber,
the differentiation of the siphuncular
tissue, the secretion of the first segment
of the siphuncle, the secondary installation
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 fully functio-
nal buoyancy control, Differences between
Spirula and Quenstedtoceras are that the
shell is internal
the other and, that the mode of coiling as
well as the relative shell length disagree,
First mineralization covers all walls in

in one and external in

Spirula and only the outer ones in Quen-
stedtoceras, First segment of the siphun-
cular tube in Spirule is attached to the
outer wall, in Quenetedtoceras it is to the
first septum, and siphuncular tube segments
are longer in the first while a true living
chamber is present only in the latter. Also
morphology of shell-tissue connection
differs.



Sepia and Nautiluse only show similarities
regarding the formation and morphology of
the primary shell, Both embryos secrete a
thin organic shell which is only shallowly
concave and becomes attached to the tissue
along its long axis after detaching from
the gland cells of the mantle, The primary
conch is deformed along this attachment
and a scar develops, Final shape is achieved
when first irregular mineral covers are
underlain by nacreous mineralization,

The similarities present in the morpho-
lTogy of the primary shell of very diffe-
rently 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
their -embryonic tissue when the primary
shell starts with its 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 totally
without prior deformation. Embryonic shells
measure between 1 and 2 mm in size, their
first chamber less than 1 mm in diameter,
Species with eggs larger than 2 mm have
grown to a disc-1ike embryo resting on the
large yolk mass when first shell forms,

The primary shell remains as flat as the
embryo in this stage and becomes deformed
when the visceral mass to which it is
attached rises from the yolk, First cham-
bers are above 1 mm in dimension and aside
from the deformed primary shell cup the

over 2 mm Jarge embryonic shell shows growth
increments, This shell morphology is direct-
ly correlated to the amount of yolk present,
probably right from the beginning of cepha-
loped evoiution,

Spirula und Quenstedtoceras: Es lassen sich

eine ganze Reilhe von Gemeinsamkeiten hin-
sichtlich der Bildung, der Gestalt und der
Struktur zwischen dem Embryonalgehduse von
Spirula einerseits und der Ammonitella von
Quenstedtoceras andererselits feststellent
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1, Die Embryonen entwickeln sich auf einem
unter 2 mm groBSen Ei dergestalt, daB8 die
Dottersubstanz bereits zur Hdlfte vom eigent-
lichen Embryo bedeckt ist, noch ehe das
Primirgehiuse mit seiner Bildung beginnt,
2, Die Anfangskammer 1st kugelig,

3, Sofort nach der Abldsung des Mantel-
saumes erfolgt die erste Verkalkung des
Primirgehduses, indem die AuSenwdnde des
organischen Schidlchens von innen her durch
Aragonitprismen von etwa 0,2 um Breite
gleichfdrmig durchsetzt werden.

4, Der Weichkdrper des Embryos ist im In-
nenraum der spdteren ersten Kammer veran-
kert,

5, Die Lumenverengung der Offnung des Rau-
mes der spiteren ersten Kammer erfolgt
durch prismatische Aragonitbildungen (1,
Septum bei Ammoniten, prismatischer Ring
bel Spirula).,

6, Die Anheftung des WeichkSrpers wird da-
nach aus dem Innenraum der ersten Kammer
nach vorne in den Bereich der spdteren
zweliten Kammer verlagert,

7. Im Bereich der spédteren zweiten Kammer
differenziert sich das Gewebe des Sipho-
nalstranges aus, umgibt sich mit einer
Membran, die an der Innenwand befestigt
wird,

8, Das erste funktionsfidhige Siphosegment
wird vom Siphonalgewebe ausgeschieden,
welches sich aus dem Bereich der ersten
Kammer teilweise zurilickgezogen hat, Das
feste, blind endende Siphonalrohr tritt
Uber eine pordse Zone mit dem Kammerinnen-
raum in Verbindung, und dle Entleerung des
Kammerraumes von Flissigkeit kann nun er-
folgen., .

9, Bauelemente des Kammerapparates (=Phrag-
mocon) werden nachtrdglich in die Schale
eingefiigt und sind aus hochgeordneter, or-
ganischer oder aragonitisch-mineralischer
Substanz aufgebaut, Letztere ist in der
Form von Perlmutter und Perlmutterderivaten
zusammengesetzt,

10, Die Eikapsel wird vom adultédhnlichen
Tier verlassen, indem dieses mit einem
funktionstiichtigen Kammerapparat davon-
schwimmt,

Daneben ist aber der Bau und die Funktion

des Spirula-Embryonalgehduses auch in vie-
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len Punkten von dem der Ammonitella unter-
schieden:

1. Das Primidrgehduse, wle auch das folgen-
de Gehiduse, sind bei Spirula ein Innenske-
lett, wdhrend das Ammonitengeh&duse ein
AuBenskelett darstellt,

2, Das Primdrgehduse von Spirula umfaBt
nur wenig mehr, als den Bereich der ersten
Kammer und besitzt fast keine Wohnkammer,
wihrend bei Ammoniten eine groBe Wohnkam=-
mer gebildet wird, ehe sich der Mantelsaum
von der Primdrschale 1lOst.

3. Die auf die Anfangskammer folgende Ge-
hduseteile berllhren sich bei Spirula nicht
Bel Ammoniten dagegen wird die Anfangskam-
mer breit von der folgenden Windung umfast
Die Bildung des Spirula-Gehduses erfolgt
also rund um den Bereich der Apertur, wih-
rend bei Ammoniten nur noch der Bereich
der Aufenlippe wichst,

4, Beli der Mineralisierung der Primdrscha-
le werden bei Spirulag alle Gehduseteile
erfaBt, In der Ammonitella werden nur die
duBeren Winde mineralisiert, wé&hrend die
Innenwdnde erst spidter mit Kalkschichten
belegt werden,

5, Die Anfangskammer ist bel Spirula von
rundem Querschnitt, widhrend sie bei Ammo-
nitellen in der Regel ovalen Querschnitt
besitzt, Damit ist auch die Apertur bei
Spirula rund, wdhrend die Mindung des
Protoconchs (=Bereich der spidteren ersten
Kammer) bei Ammoniten breitoval ist,

6, Bel der Auskleidung der Apertur der
ersten Kammer von Spirula vor dem Einbau
des ersten, im Querschnitt runden Sipho-
nalrohrsegments ist nur ein ringfdrmiger
Wulst nbtig, Bei Ammoniten dagegen muf
hier eine Wand eingezogen werden (erstes
Septum) damit die seitlichen Mindungstei=-
le verschlossen werden,

7. Das erste Siphonalrohrsegment ist bei
Ammoniten, von selner Anheftung abgesehen,
organisch, Bei Spzrula ist es verkalkt,
Beim Ammoniten wird es dem ersten Septum
verankert, bel Spirula hingegen uUber einen
Prismenwulst befestigt,

8, Das erste Perlmutterseptum ist bel Am-
moniten im Mittelbereich undeutlich und
kurz, im Randbereich dagegen klar vom
Siphonalrohrsegment abgesetzt.Bei Spirula

besteht das erste Septum aus dem birnen-
fdrmigen, in das erste Kammerlumen ragende
Siphonalrohrsegment,

9, Die aus dem Bereich der ersten Kammer
zurlickgezogene Verankerung des Weichk&r-
pers zur Schale ist beiSpirula einteilig,bei
Ammoniten ist ein paariger Muskel entwickelt.
10, Dle "Wohnkammer" dient bei Spirula zur
Anheftung des rickwdrtigen Teills des Ein-
geweidesackes, Das Geh#use dient im wesent-
lichen der Steuerung des K&rpergewichtes,
Beli 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 Ngqutilus: AuBerhalb der Gestalt

des Primirgehiuses weisen Sepia und Nautilus
kaum Gemeinsamkeiten hinsichtlich ihrer Ge-
hdusegestalt auf, Der Schulp von Sepia ist
ein Innenskelett und der Kammerapparat ist
v8llig anders organisiert, als jener von
Nautilus (BANDEL & BOLETZKY 1979), Das Ge-
hduse von Nautilus hingegen ist ein AuBen-
skelett und kann in seiner Organisation

als eine planispiral eingerollte R&hre
angesehen werden und ist damit ganz anders
geformt, als der flache Schulp von Sep<a.
Hinsichtlich der Bildung, Struktur und Ge~
stalt des Primirgehduses finden wir jedoch
eine Reihe von Gemeinsamkeiten:

1. Der Keim von Sepia und Nautilus ent=-
wickelt sich als flache Schelbe auf dem
groBen Ei (bei WNautilus gr&Ber als 10 mm,
bei Sepia grdBer als 5 mm),

2., Bei der Funktionsaufnahme der Schalen-
driise, welche bei Sepia in der Schalenhbhle
gelegen ist, bel Nautilue wahrscheinlich
auf der AuBenseite des Keimes zu finden
ist, entsteht ein uhrglasfdrmiges, etwas
ovales, organisches Schdlchen, von relativ
groBem Durchmesser (fast 1mm bel Sepia

und 2 - 3 mm bei Nqutizlug), ehe sich die
Mantelzellen vom Gehduserand l¥sen,

'3, Das Schilchen ist mit dem WeichkSrper

entlang seiner Lingsachse auf der Innen-
seite verbunden,

4, Das Schédlchen wird im folgenden nicht
durchgehend verkalkt. Bel den Umformungs-
prozessen des unter dem organischen Schidl-
chen gelegenen WeichkSrpers wird es da-
her verformt, und eine Furche bildet sich



iiber der Anheftungsstelle des Weichk&rpers
zur Schale,

5. Vor dem Weiterbau des Geh&duses wird das
Primdrschdlchen durch wenig organisierte
Mineralablagerungen verstelft (bei Nautilue
nur von unten, bei Sepia vorerst von oben
her) .,

6., Eine endgultige Fixierung seiner Ge-
stalt erhdit die Schalenkappe bei Sepia
und Nautilue durch hochorganisierte Innen=-
auflagen vom Perlmuttertyp im Zusammenhang
mit dem Aufbau des Kammerapparates und
Ausbau der Schale des Schliipflings,

Zusammenfassung und Diskussion: Der Ver-

gleich der Primdrgehduse der beiden Ver-
treter endoccchleater Cephalopoden Spirula
und Sepia mit den Vertretern der beiden
ectocochleaten Cephalopoden Quenstedto=
cerag und Nautilus zeigt, daB hinsichtlich
des Merkmales Primdrgehduse, Spirula und
Quenatedtoceras einerseits und Sepia und
Nautilus andererseits sich am stdrksten

dhneln,

Sepia und Spirula sind m8glicherweise
nahe miteinander verwandt (JELETZKY 1966),
Ammoniten und Nautilus dagegen sind trotz
der scheinbaren Khnlichkeit des Gehduses
nur entfernt verwandt, JELETZKY meint,
daB Spirulae im wesentlichen einen konser-
vativen Typ der Coleolden vertritt,

Nach dem Bau des Gehduses soll Spirula
der Basis der Sepiiden nahestehen. Wie
fiir die Ammoniten wird fir die Sepi-

iden eine Herleitung von den Bactriten
vermutet, Die Bactriten ihrerseits sollen
sich nach der Auffassung SWEET's (1964)

von den ordovizischen Baltoceratida ablei=-
ten lassen, einer Gruppe der Ellesmocerida,
Hiermit reicht alsoc die Wurzel der Bactri-
ten bis in das untere Ordovizium und damit
bis nahe in den Bereich hinein, aus dem
die ersten Cephalopoden Uberhaupt bekannt
geworden sind, Von diesen sp&dtkambrischen
oder frithordovizischen Cephalopoden' nun
soll sich auch die Gruppe der Cephalopoden
entwickelt haben, aus deren Verwandtschaft
sich der rezente Nautilus herleitet (TEI~

CHERT 1967), Damit wdre die Entwicklung
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der Ammoniten und der Nautiliden schon seit
dem unteren Ordovizium unabhédngig vonein-
ander verlaufen, Die Verwandtschaft von
Spirula mit Quenstedtoceras kdnnte trotz
aller morphologischen und Skologischen
Unterschiede mdglicherweise gréBSer sein,als
die zwischen den beiden ectocochleaten
Cephalopoden Nautilus und Quenstedtoceras.

Die Unterschiede in der Bildung des Pri-
mirgehiuses, die sich zwischen Nautilusund
Sepia einerseits und Spirula und Quenstedto-
ceras andererseits ergeben, sind auch bei
anderen fossilen Cephalopoden zu erkennen
und schon lange beobachtet worden, SWEET
(1964) hat Angaben hierzu zusammengefast
und festgestellt, daB es im wesentlichen
nur zweli Apextypen beil Cephalopoden gibt,
nimlich solche mit konischem oder flach-
gewSlbtem Anfangsteil, und solche mit ku-
geliger Anfangskammer, Bel paldozoischen
Orthoceriden fand RISTEDT (1971) eine ganze
Reihe gut erhaltener frilhontogenetischer
Geh3duse, Aus seinen Abbildungen geht her-
vor, daB Arten mit kugeligem Apex eine
zwischen 0,2 und 0,6 mm breite Anfangskam-
mer besitzen, wdhrend Formen mit kegelfdr-
migem Apex eine 0,5 bis 2,5 mm breite An-
fangskammer zeigen, Hinzu kommt, daB8 alle
von RISTEDT dargestellten Formen mit
stumpfem oder kegeligem Apex eine Furche
(Cicatrix) aufweisen, ganz von der glei-
chen Art, wie sie auch Nautilue und Sepia
besitzen, Alle kugeligen Anfangsteile der
Orthoceren, die RISTEDT abbildet, und auch
jene, die ERBEN (1964, Fig, 355) von devo-
nischen Bactriten und frihen Ammoniten be-
schrieb, sind regelmdfig gerundet und wei-
sen keine Furche auf, Die Anfangskammern
devonischer Bactriten und Frithammoniten ha-
ben wie diese, im Durchschnitt einen ¢ von
etwa 0,5 mm, Die gleiche Dimension ist
bel den Anfangskammern fossiler Coleociden
(JELETZKY 1966) und spdtpaldozoischen
Bactriten (MAPES 1979) zu finden,

In Eiern rezenter Cephalopoden, die klei-~
ner sind als 2 mm, umhilllt der Keim etwa
die Hd&lfte der Dotterreserve, wenn seine
Organe mit ihrer Bildung beginnen. Eines
der ersten dieser Organe ist der Mantel,
der dann das Primdrgehduse bildet., Nach
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BOLETZKY (1974) besitzen die Eler rezenter
Cephalopoden in der Regel eine lange und
eilne kurze Achse, Der Keim, im Stadium der
Primidrschalenbildung, umgibt dabei die
obere Hidlfte des Eies in der Weise, daB
die Lingsachse des Embryos und die L&ngs-
achse des Eies die gleiche sind, Somit um=-
widchst das Primdrgehduse bei der rezenten
Spirula einen gerundeten DotterkOrper von
der Dimension, wie sie spédter auch die
kugelige erste Kammer zeigt, Das war bei
fossilen Cephalopoden wahrscheinlich nicht
anders, Bel Cephalopodeneiern, die grdBSer
sind als 2 mm, stellte BOLETZKY (1974)
fest, daB der organbildende Keim hier eine
flache Kappe bildet, die auf der Dotterku-
gel aufllegt. Bel diesen Embryonen entsteht
das Mantelgewebe und das von ihm ausge-
schiedene Primdrschidlchen noch bevor der
Embryo es geschafft hat, einen innneren
Dottersack von dem duBeren Dottersack ab-
zutrennen, Das ist bei solchen Keimen,

die im gleichen Entwicklungsstadium schon
die HElfte des Dotters umwachsen haben,
kein groRes Problem, Dotter ist hier schon
im Korperinneren des Embryos gelegen, Es
muB also nur noch eine Abschniirung des
inneren vom duBeren Dottersack erfolgen,
Bei den Cephalopoden mit groBen Elern hin~
gegen muf der Embryo von der groBen Dotter-
masse durch stdrkere Gewebedifferenzie=~
rung einen inneren Dottersack (spdtere
Mitteldarmdrilse) abtrennen, Dabei wird die
Ausbildung der endgilltigen Gestalt der
Schale verzdgert, die Mineralisierung tritt
spdter ein, und das Schidlchen wird durch
diesen ProzeB deformiert, Es bildet sich
also eine Furche entlang der Linie, die
den Weichkdrper mit dem Primdrgehduse ver-
bindet,

DaB dieser Vorgang sich bei Cephalopo-
den ganz allgemein so abgespielt hat, da-
rauf weist der Umstand hin, daB8 bisher nur
Formen mit glatter, runder Anfangskammer,
deren Apex manchmal auch zugespitzt sein
kann (RISTEDT 1971), einerseits und Formen
mit napfférmiger, gefurchter Anfangskam-
mer andererseits bekannt geworden sind, Es
ist hierbei gleichgiiltig, zu welcher syste-
matischen Einheit der Cephalopoden die
Art gehdrt, Die Dimension der Anfangsteile

ist dabei in gutem Einklang mit den Ver-
hdltnissen zu bringen, wie sie bel den
rezenten Cephalopoden auftreten, Die Ge-
stalt der Primdrschale und des Anfangs-
tells des Gehduses reflektiert die GrdSe
des Eles, welches immer sehr dotterreich
ist, aber verschieden groB sein kann,

3.6 HERLEITUNG DER CEPHALOPODEN VON VOR-
LAUFERN 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 first
cephalopods like Plectronoceras to
Knightoconug-1ike molluscs with septate
shell but without siphuncular tube is
discussed and some alterations are proposed,
In the modified reconstruction the soft
parts of earliest cephalopods are modeled
like those of a non-torted archaeogastropod
with siphuncular cord and functional cameral
apparatus as the only cephalopod-typical
characteristic, Here an organic siphuncular
tube is connected to nacreous septa and
Tiquid could be pumped through the tube
or parts of it, Living tissue is present
only within the tube and not in the camerae.
The soft body-shell connections are re-
stricted to anchoring epithelia of muscles
and lines of attachment of mantle to the
shell, A1l these leave scars on the inside
of the shell visible in recent and fossil
shells alike, In Nautilus and ammonites
scars are of retractor muscles and apical
attachment of the visceral mass, In
Spirula and Pgeudorthoceras muscle scars
are absent but the mantle is attached
longitudinally within the living chamber,
Resulting scar differences allow the
reconstruction of two different body-shell
relationships.In the first,theshellprovides
shelter and the soft body can be retracted
into it (ectocochleate), in the second
the shell is endoskeletal (endocochleate),
Ancestors of the first cephalopods could
well have been also ancestors of first



archaeogastropods, These molluscs were able
to retract into their shell, With a buoyant
phragmocone first 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 until
the shell could develop functional camerae,

When trochophora-veliger stage was abolished

and a minimum egg size of over 1 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 Plectronoce-
rag aus dem oberen Kambrium anzusehen, Die
Arten dleser Gattung besitzen ein hochko~
nisches Geh&duse, welches offen planispiral
eingekriimmt ist, Der apikale Gehduseteil
ist gekammert, Alle Kammern sind auf der
konkaven Seite des Gehduses durch einen
randlich gelegenen Siphonalkanal mitein-
ander und mit der Wohnkammer verbunden,
Letztere ist 2,5 mal hdher als der gekam-
merte Teil des Gehduses (Abb, 58a), YOCHEL~
SON et al, (1973) leiten Pleatronoceras
von dem stratigraphisch etwa gleichalten
Knightoconus ab, Das Gehduse letzterer
Molluske unterscheidet sich von Plectrono-
cerag nur durch das Fehlen des Siphonal-
kanals, Vorhandensein oder Fehlen eines
Siphonalkanals ist in diesem Fall das ein-
zige Merkmal, welches nach Ansicht der
Autoren darilber entscheidet, ob ein Cepha-
lopode vorliegt oder eine Molluske aus
einer anderen Klasse,

Knightoconus wird von YOCHELSON, FLOWER

& WEBERS zu den Hypseloconiden gestellt,
einer Gruppe napffdrmiger, altertiimlicher
Mollusken, von denen man einige wenige
Vertreter gefunden hat, deren Steinkern
eine ringfdrmige Narbe aufweist, Diese
wird gemeinhin als die Ansatzstelle des
oder der Muskeln gedeutet, Muskelnarben

bei den hochkonischen Gattungen Hypseloconus,
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Knightoconue und Plectronoceras sind aber
noch nicht bekannt, sodaB eine Verbindung
zu Hypseloconiden mit einer ringfdrmigen
Narbe noch nicht gesichert ist, Die syste-
matische Einordnung der Hyseloconiden ist
ein Problem, Legt man die Definition von
YOCHELSON (1978) zugrunde, in der nur
solche fossilen Molluskengehduse zu den
Monoplacophoren gestellt werden, deren
bilateralsymmetrisches Gehduse auf seiner
Innenoberfliche zwei deutliche Reihen von
Narben zeigt, die von paarigen Muskeln
stammen, so sind die Hypseloconiden keine
Monoplacophoren, RUNNEGAR & JELL (1976)
setzen die Hypseloconiden mit den friiher
auftretenden Helcionellacea in Verbindung
und betrachten beide Gruppen in ihrer Sy-
stematik als 8berfamilie der Monoplacopho-
ren, Dieser Auffassung schlieBen sich auch
POJETA & RUNNEGAR (1976) und SALVINI-
PLAWEN (1980) an, Diese Autoren vertreten
die Ansicht, daB8 sowohl die Gastropoden,
als auch die Cephalopoden von hochentwickel
ten, eingekriimmten Monoplacophoren abstam-
men, Hierbei ist in der Abwandlung zu den
Gastropoden die Verdrehung des Kdrpers im
Geh3use zu betrachten und in der Abwandlunc
zu den Cephalopoden das Auftreten eines
Siphonalrohres, YOCHELSON (1978) hingegen
vertritt die Auffassung, daBf die Helcionel-
laceen eine eigene Klasse neben den Mono-
placophoren darstellen,

YOCHELSON et al, stellten Uberlegungen
darilber an, wie der WeichkOrper des ersten
Cephalopoden ausgesehen haben mag und {lber
welche Vorstufen er zu diesem Aussehen kam
(Abb, 58a), Meistens zieht man bei der
Rekonstruktion der Weichteile kambrischer
und ordovizischer Mollusken mit napffdrmig
Gehduse die rezenten Monoplacophoren (be-~
sonders Neopilina) als Modell heran, Bei
ihnen weist die konkave Seite des gekrimm-
ten Gehduses und damit der Apex nach vorne
(Rapitel 4,5,7). YOCHELSON et al, meinten
jedoch, daB entgegen den Ublichen Verhdlt-
nissen bei Monoplacophoren Knightoconus
und mit ihm die Vertreter der Hypseloconi-
den ihren Gehduseapex hinten trugen, Die
Schale soll sich hier also nicht zum Kopf
hin (excgastrisch), sondern vom Kopf weg
(endogastrisch) krimmen,
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Spédtkambrische Mollusken haben eine
Vielfalt von Gehduseformen entwickelt
(RUNNEGAR & JELL 1976), darunter auch die
hornfdrmige, offen planispirale Gestalt
der Hypseloconiden, Die hochkonische Scha-~
le konnte in ihrem apikalen Teil von Sep-
ten geschlossen werden, wie es auch bei
vielen paldozoischen Gastropoden (YOCHEL-
SON 1971) und rezenten Schnecken (BANDEL &
HEMLEBEN 1975; BANDEL 19754, 1979a) der
Fall ist, Bei Xnightoconus sind die Septen
sehr regelmdBig und in gleichfdrmigem Ab-
stand zueinander eingebaut worden, Vor der
Bildung eines Septums zieht sich der Einge-
weidesack genau so welt von der apikalen
Gehduselnnenwand zurick, wie es die Lage
der neuen Rlickwand erfordert, Durch Sekre=-
tion von Schalenmaterial wird sodann die
Gestalt des WeichkOrpers im Septum abge-
prdgt, wobei die Verkalkung von der Epithel-
oberfldche nach hinten verlduft und nicht
die Epitheloberfldche selbst erfaBt,

Die sehr regelmdBig ausgebildete Septen=-
abfolge bei knightoconus macht es wahr-
scheinlich, daB der apikale Teil des Ein-
geweidesackes mit der Gehduse-Innenwand
verbunden war, Dadurch entstand die ring-
fOrmige 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 bel rezenten Cephalopoden
wie Nautilus und Spirula besteht, ist die
Absonderung besonders regelmdBiger Septen
erleichtert, weil sich der Eingeweidesack
in seiner Position nicht mehr verschiebt,
Bel Gastropoden, deren Hinterkdrper meist
nur Uber Muskelstrédnge mit dem Gehduse ver-
bunden ist, sind die Septen nicht so regel-~-
mdBRig konkav geformt und zudem auch nicht
von elnheitlicher Dicke und gleichfdrmigem
Abstand zueinander (BANDEL 1979%a),

Die Verbindung des Eingeweidesackes mit
der Schale im apikalen Ende des Gehiuses
bleibt bel rezenten und fossilen Cephalopo-
den auch nach der Abscheidung des Septums
hinten gelegen und rlickt nicht auf die
halbe HShe der Wohnkammer vor wie YOCHEL~
SON et al, (Fig, 3) in ihrer Rekonstruktion
von Plectroncoceras vorschlugen, Hier ist

wohl eine Korrektur angebracht (Abb, 58b).

Abb, 58, Rekonstruktion des frithen Cephalo-
poden Plectroncceras, a) umgezeichnet nach
YOCHELSON, FLOWER & WEBERS 1973, Fig, 3,
b)Verdnderte, hypothetische Rekonstruktion
von Plectronoceras, in der das Gehduse eine
apikale, kugelige Anfangskammer tr&gt, Der
WeichkSrper ist mit dem Gehiuse Uber einen
Muskel oder ein Muskelpaar direkt unterhalb
des letzten Septums verbunden und zudem
Uber eine ringfdrmige Mantelverankerung zwi-
schen Muskelbasis und Sipho, Der Mantelrand
ist auch lber dem Kopf frei, Die Rickseite
des FuBes tridgt ein Operculum,

Reconstruction of the early cephalopod
Pleectronoceras, a) redrawn’ from YOCHELSON
et al, (1973, Fig, 3); b) altered, hypothe-
tical reconstruction of Plectronoceras with
apical, spherical, initial chamber, tissue-
shell connection of apical muscle bundle
and ring-like epithelium connection between
muscle scars, The remainder of the mantle
is free and can be drawn into the shell.
The animal can close its aperture with

an operculum.

Das Entstehen eines Stranges der Hillle
des Eingeweidesackes, der im Bereich der
konkaven Kriimmungsseite des Geh#duses stehen
bleibt, wdhrend sich der Rest des Weichkdr-
pers in regelmdBiger Welse zuriickzieht und
Septen ausscheldet, 148t aus Knightoconus
Plectronoceras werden, In dieser Phase
der Entstehung von Cephalopoden besaB

Plectronoceras einen Weichkdrper, der in



allen wesentlichen Detaills demvon Knighto=-
conug glich, abgesehen vom Siphonalkanal
und Siphonalstrang, YOCHELSON et al, nahmen
an, daB die Kammern zum Teil mit Gewebe
gefilllt waren, welches ilber den Siphonal=-
kanal mit dem Eingeweidesack in Verbindung
stand, Solche Verhdltnisse stellen aber
eine noch weitergehende Abwandlung vom
septaten Vorcephalopeden dar, als die
Pridsenz elnes einzigen Gewebestranges es
ist, Es ist eher anzunehmen, daf8 das Gewebe
des Siphos nicht mehr Raum eingenommen hat,
als die Autoren in ihrer Rekonstruktions-
zeichnung angedeutet haben (Abb, 58a), .Das
bedeutet nicht, da8 spatere AbkSmmlinge von
Plectronoceras keine Ausldufer des Siphonal-
gewebes in den Kammerraum hinein hdtten aus-
bilden k&nnen, doch widre das bereits als
eine Abwandlung der urspriinglichen Verhilt-
nisse zu werten, die zudem mdglicherweise
nur bel einligen Formen auftrat

Plectronocerae zeigt noch keine Einwdl-
bung am Gehduserand, wie sie bel spdteren
Cephalopoden auftritt und den Bereich des
Trichters kennzeichnet, Dieser erste
Cephalopode besaB das typische Antriebssy-
stem der spdteren Vertreter dieser Klasse
noch nicht und konnte sich nicht durch
Rickstof im Wasser vorantreiben, YOCHELSON
et al. meinen, daR Plectronoceras ebenso
wie die rezenten Archaeogastropoden sich
von pflanzlicher Kost erndhrt hidtten, Die
Radula der Archaeogastropoden ist aber
keineswegs auf die Aufnahme von pflanzli-
cher Nahrung hin spezialisiert, wie die
Autoren meinen, sondern mit ihr werden
auch Organismen wie Schwdmme, Tunikaten,
Bryozoen und andere gefressen, Dies bewei-
sen rezente Vertreter verschiedener Archaeo-
gastropodenfamilien, unter anderem auch
die als besonders urtimlich betrachteten
Pleurotomarien, Damit entf&llt dieses
Argument und die ersten Cephalopoden kdnnen
durchaus Fleischfresser gewesen sein, Da-
fir spricht nach Meinung der Autoren auch
das frithe Auftreten schnabelartiger Mund-
werkzeuge bei den AbkSmmlingen von FPlgaotro-

roeceras,
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3,6,2 DIE VERBINDUNG ZWISCHEN WEICHKURPER

UND SCHALE

Beli ectocochleaten Cephalopoden ist der
Weichkdrper mit dem Geh&duse im hinteren
Teil der Wohnkammer verbunden, sonst liegt
er ihm in der Regel nur an und ist vor-
und rilckwirts verschiebbar, Anders ist ein
Riickzug des Weichk®rpers in den Raum der
Wohnkammer nicht moglich,Bei endocochleaten
Cephalopoden tritt zudem noch eine Befesti-
gung von Gewebe an der AuBenseite des Ge-

hiuses auf,

Die ontogenetisch erste Verbindung zwi-
schen Schale und WeichkOrper besteht in
einer direkten Verankerung zwischen scha-
lenausscheidendem Epithel auf der einen
Seite und dem Schalenrand auf der anderen
Seite, Diese bricht zu unterschiedlichen
Zeiten ab, wie am Beispiel von Sepia/Nau-
tilus und Spirula/Quenstadtoceras gezeigt
werden konnte (Kapitel 3,5)., Vorher bil-
det sich eine neue Verbindung zwischen
Schale und Weichkdrper heraus, die bei
Septa und Nautilus, die erst spdt ihr
Primdrgehduse verkalken, zur Einwdlbung
elner Furche filhrt, Bei dem Spirula/Quen-
stedtoceras-Typus des frilh eine starre Ge-
stalt annehmenden Primdrgehduses dagegen,
wird das Gewebe in einer der Lidngsachse fol-
genden Linie mit der Schale verbunden, Beil
Spirula liegt diese Achse parallel zur Win-
dungsebene, bei Quenstedtoceras und den
meisten Ammoniten liegt sie gquer zur Win-
dungsebene und parallel zur Innenlippe,

Aus der einheitlichen ersten K&rperver-
ankerung an der Primdrschale kann eine
gleichgerichtete, léngsgestreckte Gewebe-
verankerung werden, die mit der Bildung
der Kammern nach vorne wandert, wie es bei
Spirula der Fall ist (Taf, 22/6), Hier miin-
det das zum Trichter fithrende Muskelpaar
in den die Leber umhiillenden muskelverstdrk-
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 Lingsriefung
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und ist von nebenliegenden Bereichen der
Innenoberflidche der Schale deutlich abge=-
setzt (Taf, 22/6,7).

Abb, 5%, Die Weilchtellorganisation von
Spirula im Verhdltnis zur gekammerten In-
nenschale zeigt einen der 2 zum Trichter
verlaufenden Muskelstrdnge, Der Muskel
endet im Mantel, der seinerseits im gesam-
ten Dorsalbereich der Schale innen ansitzt,
Umgezeichnet nach GOTTING (1974, Abb, 125),

Attachment of the tissue of Spirula to the
inner surface of the "living chamber" is
present along the entire dorsal mantle-shell
contact, while muscles are inserted into

the muscle mantle covering the liver., Tissue
shell attachment forms a longitudinal scar
on the inside of the shell,

Ganz dhnliche Gewebeansatznarben wie bei
der rezenten Spirula, sind auch an Ortho-
ceren beobachtet worden, Schon 1852 hat
SANDBERGER sie richtig als Weichkdrperver-
ankerung an die Schale gedeutet, Bel Pseud-
orthoceras aus dem Oberkarbon der USA
zeligte RISTEDT (1971, Taf, 28, Fig., 6), daB
die Narbe genau in der Fortsetzung der
EinwSlbung der Schalenkappe des Primidrge-
hduses im Bereich der zweiten und der fol-
genden Kammern anzutreffen ist (Abb, 60),
Die Gestalt der Narben sowie die Gliederung
ihrer Oberfldche ist der von Spirula gleich,
wie aus den Abbildungen von RISTEDT (1971,
Taf, 33, Fig, 1 - 9) sowie aus Taf, 22/6,7,
hervorgeht, RISTEDT vertrat die Ansicht,
daB die Narben ("Dorsale Normallinie")
durch den vorrickenden Muskel nur wihrend
der Zeit des Entstehens eines neuen Septums
gebildet wurde, wdhrend vorher und nach-
her die eigentlichen Retraktormuskeln im
sogenannten annularen Haftband angesessen
haben sollen, Eine &dhnliche Vorstellung be-
herrschte wohl auch YOCHELSON et al, (1973)
bei der Rekonstruktlon der Muskel~Gehduse~
Verbindung von Pleatronocefae (Abb, 58a).
Auch sie lassen zweil Muskelblindel unvermit-

telt in der Linie des annularen Haftbandes
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Abb, 60, Schematische Darstellung der Mus-
kelansatzstellen in den aufeinanderfolgen-
den ersten Kammern beli einigen Cephalopoden,
A) Pgeudorthoceras. B) Spirula.C) WNautilus,
D) Bactrites. E) Ammoniten, Bel Pseudortho-
ceras und Nautilus ist eine verfaltete,
flache Schalenkappe mit Lingsfurche anzu-
treffen, Spirula, Bactrites 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 Peseudorthoceras (A),
and Bactrites (D) as illustrated by RISTEDT
(1971) and ERBEN (1964).

enden, Die Verhdltnisse bel der rezenten
Spirula und bei Nautilus 2elgen aber, daB
dieses annulare Haftband nur jene Linie
ist, mit der das Mantelgewebe des riickwdr=-
tigen Eingeweidesackes an die Schale an-
geheftet ist, 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-
formigen Linie angeheftet sein, sondern mus
fldchig der Schale oder dem Muskelmantel
ansitzen, wie dies auch bei NautZlue und
Spirula der Fall ist (Abb. 59, 61),

Neben solchen Formen der Cephalopoden,
welche die zuerst auftretende Richtung der
Korper-Schalen-Anheftung beibehalten, wie
Spirula und Pgeudorthoceras, treten aber
auch solche auf mit paariger Muskelanhef-
tung, Bel Nautilus ist der Weichkdrper in
der Wohnkammer links und rechts durch je
einen krdftigen Muskel verankert (Abb, 61),
Zwischen den Muskeln ist das Epithel des
Eingeweldesackes ringfdrmig mit der Kam-
merwand verwachsen, SWEET (1959) konnte
nachwelsen, daf auch bei dlteren Verwandten
von Nautilus bis in das Karbon hinein die
Ausbildung der Muskelpolster gleich bleibt,



Abb, 61, Nautilus in dem die Lage eines

der beiden grofen seitlichen Muskeln direkt
ver dem Ansatz des letzten Septums (Sutur)
dargestellt ist, Der Weichkdrper ist iber
die beiden Muskeln links und rechts im Ge-
hduse verankert und zudem {iber eine zwi-
schen den Muskeln gelegene Mantelveranke-
rung, kurz vor dem Ansatz des letzten Sep-
tums,

Muscle scars of Nautilus are large and
connected with each other by a zone where
tissue was anchored to the shell surface
just anterior to septum-wall connection,

Baltoceras (Ellesmocerida), ein noch
recht naher Verwandter von Plectronoceras
(siehe SWEET 1964), besitzt nach MUTVEI
(1957) in einem fast geraden Gehiduse mit
marginalem Siphonalkanal paarige Muskelnar-
ben, die denen von Nautilue &dhnlich sind,
Die Muskelfelder liegen auf der dem Sipho
gegenilberliegenden Seite, aber nahe bei-
einander,

Bel Ammoniten trennt sich der anfangs
im Bereich der Innenlippe verankerte Muskel
beim Rickzug aus der ersten Kammer in zwei
Strédnge auf, die rechts und links des
Siphonalrohres auf der Fl&che des ersten
Septums aufsitzen (Taf, 18/1) ., Beim Riickzug
aus der zweiten Kammer rilckt das Muskel=-
paar wieder ndher zusammen und sein Ansatz
an die Schale verschmilzt und bildet eine
runde Narbe auf der Innenseite (Taf, 18/
3,4),

Der Retraktormuskel bei Ammoniten gleicht

demnach nicht dem von Nautilus, wie LEHMANN
(1967) annahm, Paarige Muskeln scheinen
auch beil 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 spdtere Prdsenz nur eines Retrak=-
tormuskels schlieBen, Geh#use adulter
Ammoniten zeigen recht hdufig Muskelnarben
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an den Innenseiten, wie JORDAN (1968) bei
einer ganzen Reihe von Gattungen nachwies,
Sie sind bei jungen Tieren im Internlobus
miteinander verbunden, So kann der Eindruck
von paarigen Muskelnarben entstehen (JOR-
DAN 1968), Das Haftband des Weichkdrpers

an das Geh#use ist bei Ammoniten schmal

und undeutlich ausgebildet und findet sich
immer kurz vor den Septen, wie beil Spirula,
Ihm kommt bei der Bildung der randlich zer=-
schlitzten Septen der Ammoniten eine beson-
dere Bedeutung zu (BANDEL 1981a),

Abb, 62, Rekonstruktionsversuch eines meso-
zolschen Ammoniten (nach LEHMANN 1976), Der
Muskel verbindet den Weilchkdrper mit der
Schale an der Innenseite der Wohnkammer,
dem Siphonalstrang gegenilber, 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 retractor
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&duseoberfldche 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 flir die Systematik der Klasse wichti-
ges Merkmal, Wie auch SWEET (1959) annahm,
ist die Ausbhildung der Ansatznarben im Ge-~
hduse einer Art wohl eher durch die Lénge
und Breite der Wohnkammer bestimmt, als
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durch ihre Stellung im Klassifikationssy=~
stem, Geh#use mit im hinteren Bereich der
Wohnkammer gelegenen Narben deuten auf das
Vorhandensein von Retraktormugkeln hin und
sind typisch fir ectocochleate Cephalopoden,
Léngsgestreckte Narben (Spirula, Pseudo~
thoceras) dienen dem Ansatz des Eingeweide-
sackes in der "Wohnkammer" bel endocochlea-
ten Cephalopoden.,

3,6,3 MODELL ZUR ENTWICKLUNG DER CEPHALO-

PODEN VON OBERKAMBRISCHEN VORCEPHA~

LOPODEN

Als paldontologische Basis des Modells
wird die von YOCHELSON et al, (1973) dar-
gestellte Ableitung der ersten Cephalopoden
von septaten, hochkonischen, planispiral
offen eingekrimmten, bilateralsymmetrischen
Vorcephalopoden des Typs Knightoconue ange-
sehen, Nicht mit Septen versehene, hochkoni-
sche Verwandt von Knightoconus, wie Hypselo-
conus, aus stratigraphisch etwa gleichalten
Schichten, kdnnten gut Vorgastropoden ge-
wesen sein, Die Verwandtschaft von Archaeo-
gastropoden und Cephalopoden kdnnte also
in diese Gruppe napfférmiger Mollusken des
oberen Kambriums zuriickreichen (Kapitel 5),
Auch in der Bewertung des Siphonalrohres
als entscheidendem Charakteristikum der
Cephalopoden, welches die Eroberung eines
Lebensraumes gestattete, der fiir andere
Mollusken weitgehend verschlossen blieb,
folgt das hier vorgestellte Modell ganz
den Vorstellungen von YOCHELSON et al,

Der von einem hochkonischen Gehduse um~-
gebene Weichkdrper von Knightoconue rea-
gliert auf eine Stdrung aller Wahrschein-
lichkeit nicht, indem er sich mit dem FuB
an das Substrat festsaugte und die Scha-
lenrénder auf das Substrat herabzog, wie
es bel patelliformen Molluskender Fall ist
(4,4,6), sondern, indem er sich in die
Schale zuriickzog, Damit war es fiir ihn
vorteilhaft, den Weichkdrper m8glichst weit
hinten (apikal) im Geh#duse mit der Schale
zu verbinden, Als Retraktormuskel dient
nun am besten ein Strang, ein Strangpaar,
welches wie bel Gastropoden den Kbrper ins

Gehduselnnere zuriickziehen kann.

Die mdgliche Verwandtschaft der ersten
Cephalopoden und der 4ltesten Gastropoden
(YOCHELSON 1978) iUber gemeinsame Vorfahren
des oberen Kambriums legt nahe, daB auch
die Primdrgeh#duse von Archaeogastropoden
mit den fossil noch nicht belegten Primir-
gehdusen von Hypseloconiden Gemeinsamkei-
ten aufweisen. Es ist wahrscheinlich, das
die Hypseloconiden und Verwandte aus dem
Umfeld der Gastropoden-Cephalopoden-Vor-
fahrenschaft bereits ein Operculum be-
sessen haben, Damit kann man als Modell
fir die Rekonstruktion der Larven hypse-
loconider Mollusken solche der rezenten
Archaeogastropoden heranziehen (Kapitel
2,1), Da ein Operculum auch bei Archaeo~-
gastropoden nur sehr selten verkalkt ist
und bei den Larven gar nicht, besitzt es
ganz denerell ein schlechtes Fossilisa-
tlionspotential,

Die Vorcephalopoden k&nnen demnach eine
Entwicklung besessen haben, die liber eine
Trochophoralarve zur Bildung einer bila-
teralsymmetrischen Veligerlarve mit einer
kugeligen bis eifdrmigen Larvalschale
fiihrte. Wie bei rezenten Molluskengruppen,
die eine &hnliche Ontogenese und ein zeit-
lich dhnliches erstes Auftreten in der Phy-
logenese besitzen (Archaeogastropoden,
Protobranchia, Scaphopoden) stellte
diese Phase die einzige Zeit dar, in der
eine weite Ausbreitung durch freischwim-
mende Larven mdglich war, Die Larven sind
hierbei in ihrer Existenz einzig auf die
Dotterreserve angewiesen, die ihnen aus
dem Ei zur Verfiigung stehen, Planktonfres-
sende Larven treten erst bei Mollusken-
gruppen auf, die viel spiter in der Ent-
wicklungsgeschichte der Mollusken in Er~
scheinung treten (Kapitel 5), Erst das
bodenlebende Tier, welches sein Gehiuse um
einiges vergrdfert hat, kann Septen ein-
bauen, Das kann in der heutigen Fauna bei
sehr vielen Gastropodenarten beobachtet
werden und war wohl auch bei den Vorcepha-
lopoden nicht anders, Der Weichk®rper kann
sich aus den apikalen Gehiuseteil erst
dann zurickziehen und ihn durch ein Septum
abschlieBen, wenn er im vorderen Gehfuse-~



teil genilgend Raum findet, Bei einem Tier,
welches sich zudem bei StOrung in sein Ge-~
hduse zuriickzieht, darf der verbleibende
Wohnraum nicht zu klein sein, Xnightoconus
erfillt diese Voraussetzungen (YOCHELSON
et al, 1973),

Septen sind als Bildungen eines spHten
Stadiums der Individualentwicklung anzu-
Sipho-
nalkanal beil Plectronoceras erst spdt auf-

sehen, Damit konnte auch der erste

treten, Neue Mdglichkeiten ertffnete er den
ersten Cephalopoden aber erst, als das Ge-
webe im Rohr als Salzpuﬁpe funktionierte,
Damit die Kammerfiillung den Gewebestrang
nicht einfach umspiilt und damit den Pump-
vorgang erschwert, andererseits aber mit
dem Gewebestrang in Kontakt kommt, ist wohl
beim Rickzug des Eingeweldesackes ein Rohr
gebildet worden, welches sich in das Septum
fortsetzt, aber nicht wie dieses verkalkt,
Plectonoceras besitzt auch nach hinten um-
gebogene Rinder 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 bendtigen,
ersieht man daraus, daB das Septum einer
Gastropode, welches nur die Aufgabe besitzt,
den apikalen Gehiuseteil gegen den Einge-
weidesack zu versiegeln, sich aus Schichten
zusammengetzen kann, die all diese ge-
schilderten Aufgaben erfiillen k&nnten,
wirde man sie in der richtigen Anordnung
nebeneinandersetzen (etwa im Septum der
Mesogastropode Charonia nobilis (BANDEL
1979%a),

Die Zellen des Siphonalgewebes sind ihrer
Herkunft nach Mantelzellen, Sie kdnnen eben-
so wie alle Mantelzellen, die ausschlief-~
lich hinter dem Mantelrand gelegen sind und
den Eingeweldesack umhillen, die verschie-
denen Kalkstrukturen sowie die dazugehdrigen
organlschen Schalenkomponenten ausscheiden,
Sie kénnen aber auch einmal ausgeschiedene
Schale wieder aufldsen, Damit ist die Viel-
zahl der besonders bei paliozolschen Cepha-~
lopoden auftretenden Siphonalkanalformen
und -fiillungen zu erkliren,

Die ersten Cephalopoden konnten also be-
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reits Wasser aus dem Kammerraum herauspum-
pen, und sie konnten umgekehrt auch Wasser
in die Kammern hineinstrdmen lassen solange
die Gasfiillung 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-
Riickstof-System herausbilden konnte, bestand
wohl darin, den Atemwasserstrom einzusetzen,

Damit hatte der erwachsene Cephalopode
vom Typ des Plectronoceras zweimal inner-
halb seilner Ontogenese die Mdglichkeit 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
Tieres, Die erste Phase der schwimmenden
Verbreitung kann nun ohne Verlust an Aus-
breiltungspotential und ohne Einschrénkung
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
eingelagert, Bei Mollusken einer weiter
fortgeschrittenen Entwicklungsstufe, die
erst spdter in der Entwicklungsgeschichte
in Erscheinung treten, sind noch andere
M8glichkeiten der dotterreichen Erndhrung
der Embryonen erdffnet worden, doch sie
standen den Vorcephalopoden des oberen
Kambriums noch nicht zur Verfligung. (Kapi~
tel 5,1), Bei diesen milssen wir annehmen,
daf die Befruchtung der Eier noch im freien
Meerwasser erfolgte wie bel den rezenten
Archaeogastropoden (Kapitel 2,1) und des-
halb die Eier nicht von einer gré&Beren
Dotterhiille umgeben sein konnten, Auch bel
rezenten Cephalopoden findet kelne eigentli~
che Innenbefruchtung statt, sondern die
Spermien milssen die Eihiillen durchdringen,
Das schlieBt die Mdglichkeit extensiver
Eiklarerndhrung und N3hreieraufnahme aus
(Kapitel 2,2),
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Damit ist die nun Uberfliissige erste
larvale Phase der Ontogenese beseitigt,
doch die benthonische Phase des Jungtieres
noch nicht, Um diese zu uUberwinden, muBten
dle Cephalopoden den Dottergehalt und da=-
mit die zur Verfllgung stehende Energie
noch welter erhthen, Die Entwicklungszeit
im Ei und damit die Embryonalphase sollte
méglichst soweit ausgedehnt werden, das
der Schlipfling ein Gehduse trdgt, welches
mindestens eine funktionierende Kammer be-
sitzt, Zu diesem Zeitpunkt muf natiirlich
auch das Organsystem des Eingeweidesackes
so weitgehend ausdifferenziert ssin, daB
der Siphonalstrang seine Pumptédtigkeit auf-~
nehmen kann,

Eine Vorstellung ilber die dazu benStigte
Menge an Dotter kann man aus den Verhdltnis=-
sen ableiten, wie sie bel heutigen Archaeo-
gastropoden anzutreffen sind, Hier finden
wir Eler von bis etwas {lber 0,5 mm Grésfe
(Kapitel 2,2), Die Schliipflinge besitzen
dennoch nur ein Primdrgehduse von etwas
weniger als einer Windung, Die ersten
Cephalopoden nutzten diesen, dem Primidrge-
hduse der Archaeogastropoden entsprechenden

4 NERITACEA

Neritacea, egg capsules, embryonic
development, shell formation and morphology:
Neritacean shells usually are in part
calcitic 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
fertilize their eggs internally and egg
capsules surround them after fertilization.
The cupola like 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 fossilization potential, During
early cleavage in the 8 cell stage, the 4

Raum als erste Kammer, Das Cephalopodenei
sollte demnach grdBSer sein und eine lingere
Entwicklungsphase ermdglichen, Rezente Ce-
phalopoden besitzen in der Tat Eier dieser
GroB8enordnung von 1 mm Linge an aufwidrt,
bis mehr als das Zehnfache hiervon und zu
GroBen, wie sie etwa bei Nautilue anzutref-
fen,sind, Die starke Dotterzunahme im Ei
flihrte zur Aufgabe der Totalfurchung und
damit zur Aufgabe des Spiraliertyps der
Furchung, Dile Vergleichbarkeit der Anfangs-
kammergr&Be und Anfangskammergestalt pa-
ldozoischer Cephalopoden mit rezenten Ce-
phalopoden (Kapitel 3,5) legt nahe, daB der
Verlust der Furchung vom Spiraliertypus

und das extrem dotterreiche Ei eine sehr
fritlhe Abwandlung der Cephalopoden vom sonst
verbreiteten Typus der Molluskenontogenese
ist, die vielleicht schon Pleetronoceras
und Verwandte im oberen Kambrium vollzogen
haben, Die explosionsartige Entwicklung der
Cephalopoden im frithen Ordovizium spricht
jedenfalls dafilr, daB hier keine benthoni-
sche Phase zwischen Ei und schwimmfdhigem
Adultus eingeschaltet war (Kapitel 5},

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 cells
grow around these 4 cells forming the
ectoderm as well as most of the entoderm,

The shell gland forms when neither anus nor
mouth is present and when a slight 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, It 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 cells around
the visceral mass goes along with the

secretion of shell in clear growth increments



and rapid mineralization of each increment,
When the visceral mass is covered by shell,
growth of the conch stops until hatching
usually several days later, Before hatching
the animal can retract into its shell and
seal the aperture with the operculum, A
plankton-feeding larva hatches. The larval
shell (tertiary) produced by it is strongly
convolute and successive whorls (up to 3)
may completely cover the whorls formed be-
fore. A metamorphosis from plankton-feeding
by ciliary action to benthos feeding by
radula-substrate scraping marks the transi-
tion from larval to adult stage, In species
with Tarval development totally within the
egg capsule by means of nurse-egg feeding,
the early shell
not resemble that of a free larva. Closely
related species may thus show a very similar

is very simple and does

adult conch, but very different early onto-
genetic shell dependent on the mode of
development within or outside of the cap-
sule, As a result 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 Paldozoicum bekannt und seit dem mitt-
leren Devon gesichert nachgewiesen (COX &
KNIGHT 1960), Das Geh&duse dermeisten er-
wachsenen Vertreter der Neritaceen ist
trochospiral aufgerollt, oft rundlich oder
fast kugellg, seltener auch napfférmig
und manchmal fehlt es sogar, Im Regelfall
welst es wenige Windungen auf und ist nie-
drig. Die Gehdusestruktur 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 dilnneren aragoni-
tischen Kreuzlamellenschicht, die nach in-
nen folgt, Im Falle von Smaragdia und Neri-
tina (auch bel Theodoxus) ist die HuRere
Kalzitschicht sehr diinn, Hier setzt die
aragonitische Kreuzlamellenschicht den
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gréBten Teil des Gehduses zusammen, Bei
Phenacolepas fehlt eine Kalzitschicht und
es ist nur eine aragonitsche Kreuzlamellen-
schicht entwickelt, Das Operculum von
Nerita, Smaragdia, Puperita, Theodozxus und
Neritina ist verkalkt, Seine Struktur be-
steht aus aragonitischen Prismenschichten,
Zumeist weist es einen inneren Fortsatz auf,
mit dem es an der Gehduseinnenseite einrastet,
wenn das Tier damit seine Apertur schlieBt,
Der VerschluB ist meist llickenlos, sodaB
das Tier vor Austrocknung geschiitzt ist,
Bei den napffdrmigen Phenacoclepadiden 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 dhnliche Radula be-
sitzen, Diese Einordnung, entweder als
Familie der Trochaceen (ABBOTT 1974), oder
als eigene UYberfamilie der Archaeogastropo-
den (TAYLOR & SOHL 1962, GUTTING 1974), ist
bis jetzt beibehalten worden, Das ist ver-
wunderlich, weil YOUNGE (1960) darauf auf-
merksam gemacht hat, daf 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 Necogastropoden ndherstehen,
YOUNGE's Feststellung hatte auch keinen we-
sentlichen EinfluB auf die systematische
(1960) ,
Er betrachtet die Neritaceen als Unterord-

Gliederung der Gastropoden durch COX
nung der Ordnung Archaeogastropoda,
FRETTER (1965, 1969) und FRETTER & GRAHAM

(1962)
so viele Merkmale der hdSheren Prosobranchier

stellten fest, daB die Neritaceen

und soviele nur ihnen eigene Merkmale auf-
weisen, daB sie als eigenstdndige Gruppe
zwischen Archaeogastropoden und h&here
Prosobranchier angesiedelt werden miissen,
FRETTER (1965) meinte, daB die Neritaceen
nur aus Griinden, 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, daf Tro-
chaceen und Neritaceen aufgrund anatomi-
scher Unterschiede als nicht miteinander
verwandt angesehen werden miissen, Fiir Pa-
ldontologen stellt sich nun die Frage,
inwiewelt die anatomischen Befunde von
BOURNE und FRETTER, die auf eine Eigenstidn-
digkeit der Neritaceen hinweisen, auch in
der Bildungsweise der Zusammensetzung der
Gestalt des Gehduses wiederzufinden sind,
Denn nur, wenn das der Fall ist, kann die
Unterscheidung der Neritaceen von anderen
Gastropoden auch auf den fossilen Bereich

Ubertragen werden,

4.2 GELEGE

Die M&nnchen von Neritiden besitzen ei-
nen Penis, Die Befruchtung der Eier erfolgt
intern, im Kdrper des Weibchens, Der Be-
reich, in dem urspringlich die rechte Nie-
re gelegen war, wurde zu einem Geschlechts-
apparat umgeformt, der die Befruchtung der
Eier im Kdrper erlaubt und zudem die Pro-
duktion von Eikapseln um die befruchteten
Eier herum ermdglicht, Zudem besitzen die
Neritiden oft einen zusdtzlichen Gewebe-
beutel, in dem Fremdmaterial gelagert
wird (Neritina, Theodozus) oder Kalkkigel-
chen gebildet werden (Nerita), welche in
den Eikapseldeckel als Verstdrkung und zur
Tarnung eingelagert werden, Die typische
Eikapsel der Neritiden erscheint in der
Aufsicht rund oder oval und in der Seiten-
ansicht als flache Kuppel, Die dem Sub~
strat (Holz, Blattern, Schalen und Steinen)
aufgesetzte basale Schicht ist fest und
organisch, Auf ihr erhebt sich die uhrglas-
f&rmige Kuppel, die mit der basalen Lage
Uber einen verdickten, klar durchsichtigen
Ring verbunden ist., Die Kuppelsubstanz ist
sehr z&h und elastisch, Bel Smaragdia viri-
die (Abb, 63) ist dieses Material glatt
und glé&nzend und 1lidBt die griinen Eier im
Inneren der Kapsel durchscheinen, Damit
ist die Kapsel auf dem griinen Untergrund
eines Seegrasblattes, auf dem sie immer
aufgesetzt ist, gut getarnt, Bei WNeritina
und Theodoxue sind in das Kapselkuppelma-
terial SandkOrner oder organische Partikel
eingeklebt (Abb, 643 Taf, 21/11)., Hierdurch

wird die Kapsel verstdrkt und getarnt der
Umgebung angepaBt, die hier aus dem dunklen
Untergrund von Holz, Steinen und Schalen
besteht,

Abb, 63, Eikapsel von Smaragdia viridie

aus dem Karibischen Meer von vorne und nach
dem Schlipfen der Veligerlarven, Hierbei
wdlben sich von unten und oben diinne Mem-
branen auf, durch welche die Schliipflinge
sanft aus dem Kapselinnenraum herausgescho-
ben werden,

Egg capsule of Smaragdia viridie from the
side after hatching, During the latter
process bottom and roof membranes blow up
and gently push larva out,.

Abb, 64, Eikapsel von Neritina virginea
(obere Reilhe) und Neritina clenchi (untere
Reihe) aus dem Estuarbereich und der Mangrove
der karibischen Kiiste Kolumbiens, Nach der
AblSsung des Kapseldeckels von der basalen
Verankerungsmembran klappt er an einem
Scharnier auf, und es wdlben sich diinne
Hdutchen hoch, die die Veligerlarven aus

dem Kapselinnenraum sanft herausschieben,

Egg capsules of Neritina virginea (upper
row) and Neritina clenchi {lower row)
hatched and unhatched,

Bel Nerita sind Kalkkiigelchen von weiBer
oder rdtlicher Férbung in die Kapselkuppel
eingefiligt (Abb, 653 Taf, 21/9), Diese Kii-



gelchen sollen nach ANDREWS (1936) aus der
Leber stammen, Sie werden in einer Ausbuch-
tung der MantelhShle gesammelt, die in den
Eileiter hinein getffnet ist und die BOURNE
(1908) den Kristallsack

ANDREWS den Sack zur Lagerung von Kapsel-

("crystal sac") und

Verstédrkungsmaterial ("reenforcement sac")
nannte, Die Kalkkilgelchen sind zumeist ara-
gonitisch und weisen eine einfache spharu-~
litische Struktur auf, Bei Nerita polita
bestehen die Kigelchen aus Kalzit und sind
von ovaler Gestalt und ebenfalls sphdruli-
tisch aufgebaut, Die Kapsel 6ffnet sich
entlang der Verdickung, die die Basis mit
der Kuppel verbindet, Die Kuppel bleibt

an einer Stelle mit der Basis verbunden,
sodaB sie deckelfdrmig hochklappt, Sobald
sich die Naht bis auf das Scharniert gedff-
net hat und Wasser in die Kapsel eindringt,
wolben sich zwei dlnne, elastische Membra-
nen von unten und von der Kuppelinnenseite
her in den Kapselinnenraum vor, Dieser Vor-
gang wird durch Salzkonzentrationsunter-
schiede hervorgerufen, die einen osmotischen
Druck bewirken, wodurch alle Schliipflinge
sanft aus dem Kapselhohlraum herausgedringt
werden, Die feste Konsistenz der Eikapseln
von Neritaceen, sowie der Einbau von minera-
lischem Material in diese Kapseln macht es
m&glich, daB solche Gelege auch fossil erhal-
ten sind (KAISER & VOQIGT 1%77),

4,3 EMBRYONALENTWICKLUNG AM BEISPIEL VON

Neritina virginea

Furchung und Differenzierung bis zur Tro-

chophoraphase: Die Bildung der schalenab-

scheidenden Gewebe bei Neritiden soll am
Beispilel von Neritina virginea erliutert
werden, Die Furchung der Eier erfolgt in
gleicher Weise, wie von BLOCHMANN (1882)
fir Theodoxus fluviatilis geschildert,

Gelege von Neritina virginea, aber auch
solche von Neritina clenchi, Smaragdia
viridis, Nerita tesselata, N. fulgurane,
N, peloronta und ¥, versicolor wurden in
Santa Marta bis zum Schlipfen der Jungen
aus den Kapseln gehalten und zudem im Meere
und den Lagunen beobachtet und gesammelt,

FUr Neritina virginea ist daher gesichert,
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Abb, 65, Eikapseln von Nerita fulgurans(1),
Nerita peloronta (2) und Nerita versicolor
(3), In den Kapseldeckel sind vom Weibchen
produzierte Aragonitkiigelchen eingefligt,
deren Verteilungsmuster am Rande (la, 3a)
anders ist als in der Mitte (1b, 3b) und
auch die Kapseln der drei Arten unterschei-
det,

Egg capsules of Nerita fulgurans (1), Nerit
peloronta (2) and Nerita versicolor(3). The
1id of each capsule is reenforced by arago-
nitic spheres, arranged differently at the
1id edge (la, 3a) and the 1id centre (1b,
3b).

daB die Entwicklung unter natiirlichen Tem-
peratur- und Salilinitdtsbedingungen gleichar:
tig ablduft, wie bei den im Agquarium abge-
setzten Gelegen, Ein wesentlicher Unterschi:
liegt nur in der Entwicklungsgeschwindigkei:
Bei den um fast 10o geringeren Temperaturen
der Aquariengelege bendtigten die Embryonen
etwa zwel Wochen l&nger, ehe sie die Schlip
reife erreicht hatten,

BLOCHMANN (1882) beobachtete, daB sich
auf dem Ei von Theodozus fluviatilis eine
Dreiergruppe von Richtungsbldschen bildet
und darauf folgend eine Differenzierung
des Materials im Ei vollzieht, Das weniger
viskose Protoplasma reichert sich im oberen
Teil des Eis, dort, wo die Richtungskdrper=
chen liegen {(animaler Pecl) an und Dotter
sammelt sich im unteren Tell (vegetativer
Pol), Es folgt sodann die Teilung des Eies
in zwei, dann vier gleichgroBe, kugelige
Zellen, die immer noch die gleiche Differen
zierung von Protoplasma oben und Dotter
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unten zeigen, Das gleiche lieB8 sich auch
bei Neritina beobachten (Abb, 66),

Abb, 66, Im Ei von 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
dexr ersten Furchung sind vier gleichgroBe
Zellen entstanden, in denen die gleiche
Dotterscnderung zu beobachten ist, wie im
Ei (rechts)}; umgezeichnet nach BLOCHMANN
(1882),

Before cleavage the yolk of the egg of
Theodoxue and Neritina is concentrated in
the posterior portion of the fertilized
egg. This differentiation remains the same
in the four cell stage (redrawn from BLOCH-
MANN 1882).

Danach beginnt die Ausbildung der ersten
Ektodermzellen, indem sich der protoplasg-
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 allmih-
liche Verkleinerung unverdndert (Taf, 20/1%
Abb, 67)., Es bildet sich also eine Ektoderm-
scheibe (Taf, 20/2), die eine farblose Kappe
iber den vier gelblichen Dotter-Riesenzel-
len bildet, BLOCHMANN hat bei 7,
genau das Schicksal der einzelnen Zellen

Ffluviatilie

dieser Ektodermscheibe verfolgt, Er konnte
feststellen, daB sich bilateralsymmetrisch
2ellen des Ektoderms zwischen den Spalten
der Dotterzelle nach unten schieben und
sich dort abldsen, 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,
die unter die Scheibe wandern und wiederum
in bilateralsymmetrischer Anordnung zum

Mesoderm werden (Abb, 67), Die Symmetrie

der Entwicklung ist hier dadurch gewdhr-
lelstet, daB die vier Dotter~Riesenzellen
gleich grof sind und eine symmetrische
Vierergruppe bilden,

Die Ektodermplatte, die auf den vier
Dotterzellen gelegen ist, breitet sich
iber die R&nder dieser Zellen aus und be-
ginnt allmdhlich diese zu umwachsen (Taf,
20/2) . BLOCHMANN stellte fest, daB8 gleich-
zeitig die Entodermzellen unter die Ekto-
dermkappe gewandert sind und hier eine Kup-

pel bilden, mit zwei Mesodermstreifen da-
67)

zwischen (Abb,

Abb, 67, In drel aufeinanderfolgenden Sta-

dien der Zellteilung bei Theodoxus fluvia-

tilis 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 fluviatilis embryo showing the
development of the cell-cap on the four yolk
cells and migration of ectodermal cells
around yolk cells into the interior and be-
low the ectodermal cap.

Die Ektodermzellen treffen sich schlieB-
lich auf der Unterseite des Embryos und ver-
wachsen hier miteinander, Bei Neritina
schlieBt sich das Epithel sofort bei Aufein-
andertreffen der Zellen und es bildet sich
unmittelbar darauf ein Wimperkranz {(Proto-
troch}), BLOCHMANN beobachtete bei Theodoxus,
daf sich nun die Urdarmh&hle verflacht und
die ektodermalen Zellen der HuUlle des Em~
bryos gestreckt werden, Dies ist das Resul-
tat elner InnendruckerhBhung im neugeschaf~-
fenen Hohlkdrper, Bei N, virginea verliuft
die Entwicklung gleich der von BLOCHMANN
geschilderten, Nach der Herausbildung einer
geschlossenen Ektodermschicht entsteht ein
mit Zilien versehener Ring und auch gleich
zwei einander entgegengesetzte Stellen in



Abb, 68, Die Trochophoraphase der Embryonal-
entwicklung von Neritina virginea, wWie sie
kurz nach dem Umwachsen der groBSen Dotter-
zellen des vegetativen Pols ausgebildet ist,
Der Ubergang zur Veligerphase ist einerseits
an der Differenzierung hoher Mantelzellen
(unten rechts am Keim) und andererseits an
der Herausblldung zweier Velumfliigel (links
und rechts oben am Keim angezeigt,

Trochophora of Neritina virginea formed
right after the ectadermal cover is comple-
ted around the four yolk cells, The transi-
tion to the veliger is indicated by the
forming shell gland (right) and cilia con-
centrations in growing velum lobes,

diesem Ring,in denen die Zilien l&nger sind
und sich zudem die ersten Velumanlagen her-
auswblben, Bei Theodoxrus tritt, BLOCHMANN
zufolge, kein geschlossener Zilienring auf,
wdhrend er bel Neritina als typischer
Prototroch der Trochophora ausgebildet ist
(Abb, 68), allerdings ist sie wdhrend sei-
ner Bildung schon in der Umbildung zur

Veligerlarve begriffen,

Bildung des Primdrgehduses: Neben dem Loko-

motionsorgan des Embryos, mit dem nun die
Larven in der Kapselfliissigkeit rotieren
konnen, ist 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 Ektodermhille bildet sich der
Zilienkranz (Prototroch) in einer solchen
Richtung, daB die VerschluBstelle der Ekto-
dermhilille (Blastoporus) und der sich hier
einwdlbende Mund {Stomodaeum) gerade unter
dem Zilienkranz und zwischen den Velumauf-
wilbungen zu liegen kommt, Das neue "oben"
wird nun vom Kopfbereich bestimmt, der

vom Zilienring umgeben 1ist, Das alte "cben"
(animaler Pol) geh®rt nun dem Eingeweidesack
an und ist zum seitlich "unten" geworden
{(Taf. 20/3), In dem Eingeweidesack und im
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noch geschlossenen Urdarm liegen nun die
vier Dotterzellen schridg und der Zwischen-
raum dieser Kugeln (das Darmlumen) ist der
Stelle gegeniber gelegen, an der im folgen-
den der FuB hervortritt und sich der Vorder-
darm herahsbildet. Der Mantel entsteht in
Form klarer, verdickter Ektodermzellen ge-
rade dort} wo der Zwischenraum der vier GrofB-
dotterzellen auf die Ektodermhiille des Ein-

geweidesackes trifft (Taf, 20/3; Abb, 68),.

Die verdickten Zellen werden im folgen~
den gestreckt und scheiden gleichzeitig
ein organisches Schdlchen aus, Dieses ist
im Umrif rund, von uhrglasfdrmiger Gestalt,
Es ist randlich fest mit den Zellen des
sich ausbreitenden Mantelgewebes verbunden
(Abb, 69), Der FuB wird gréBer und deutli-
cher sichtbar, ist aber 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 Einkrim-
mung der rechten Seite auf (Taf, 20/4,5;
Abb, €9).

Abb, 69, Der Embryo von Neritina virginea
in der Veligerphase wdhrend der Abscheidung
des ersten Schdlchens, welches vom ausein-
anderriickenden Mantelrand sezerniert wird
und an diesem verankert ist, Der FuB (Mitte
rechts) ist 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, slightly trochospirally twisted,
The foot is irregular in shape,

Entwicklung bis zum Schlipfen: Noch bevor
das erste Schidlchen durch allseitiges Rand-
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wachstum zur Halbkugelgestalt herangewach-~
sen ist, 16st sich der Mantelrand vom Ge=-
hiuserand., Das Primidrgehduse ist hier also
nur eine flache, uhrglasfdrmige und symme-
trische Schale, die durch einen Muskel fest
mit dem Eingeweidesack verbunden ist (Abb,
70), Die Aufgabe dieses Muskels besteht

in diesem Entwicklungsstadium nur darin,
den Weichkdrper mit der Schale zu verbin-
den und er dient noch nicht zum Rickzug in
die Schale, Es ist auch noch kein Zusam-
menziehen der Muskelzellen zu beocbachten
(Taf, 20/6).

Betrachtet man den Embryo in Lebensstel-
lung mit dem Velum nach oben und der Miin-
dung nach vorne, so erscheint der Muskel
deutlich am flachen AuBenrand des Sch&dl~
chens rechts angesetzt, Der Fuf hat inzwi-
schen seine Gestalt stabilisiert, an Gr&Be
zugenommen und ein Operculum ausgeschieden
(Abbs 70)+ Das Velum ist zweiflilgelig und
besitzt neben den groBen 2ilien eine Nah-
rungsrinne, Der Vorderdarm hat sich gebil-
det und verbindet die Mundeinwdlbung (Sto-
modaeum) mit dem vorher geschlossenen Ur-
darm, Die vier groBen Dotterzellen sind in
ihrer Dimension etwas geschrumpft und lie-
gen mitten im Eingeweldesack,

Abb, 70, Schon nach der Bildung eines nur
flach napffbrmigen Schilchens l8st sich
der Mantelrand vom Primdrgehduserand, Der
Weichkdrper ist llber einen Muskelstrang
(links) mit der Schale verbunden, der FuB
hat seine Gestalt stabilisiert und ein
Operculum ausgeschieden und zwischen Velum-
glﬂgeln und Kopfblase ist der Mund entstan-
en,

Neritina virginea veliger with low shell

cap that has detached from the gland cells
and the mantle and it anchored to the tissue
by a muscle (left). Mouth and operculum have
formed,

Nach AblSsung des Mantelrandes vom Scha-
lenrand wird das Geh8use durch winzige, et-
wa 0,2 um groBe Aragonitkristallite ver-
kalkt, Das flache Schédlchen widchst in der
Folge mit schmalen Wuchsstreifen allseitig
voran, Zwischen Mantelrand und Kopf-FuB8-~
Bereich (im Nacken)
aus der sich spdter die MantelhShle bildet.
Die Muskelzellen des Retraktormuskels wer-

entsteht eine Furche,

den verldngert und ziehen sich nun zusam-
men, auch wenn dabei der Weichkérper noch
nicht in die Schale paBt, Die Larve schwimmt,
angetrieben durch den Schlag der Zilien des
Velums, durch den Kapselinnenraum, ist in
ihrer Beweglichkeit aber stark durch die
Geschwister beeintrdchtigt,

Das vorwachsende Gehduse behdlt anfangs
seine Napfform (Taf, 20/8), Erst nachdem
die Gestalt eines oben schrdg abgeschnit-
tenen Eies erreicht ist, hért das Gehduse~
wachstum an der Innenseite des Sekunddrge-
h8uses auf, und nur noch auf der AuBensei-
te widchst es etwas welter (Abb, 71), Nach-
dem so ein ebenmdBig gerundetes Gehduse mit
einer breiten bogenfdrmigen Mindung ent-
standen ist, hort das Gehdusewachstum viele
Tage vor dem Schliipfen 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 Gehduseinnere hineinziehen und das
Operculum das Gehduse fugendicht verschlie-

Ben,

Nach etwas mehr als vier Wochen (im
Aguarium bel etwa 18 ~ 22 Grad Entwick~
lungstemperatur)
schliipfbereit, Eine tiefe Mantelbucht ist
entwickelt, durch die mit Zilien besetzte
Bereiche des Mantelhdhlendaches Wasser pum-

ist die Vellgerlarve

pen, Das Velum besitzt lange Zilien und
daneben eine deutliche, tiefe Nahrungsrinne
(Taf, 20/10), Neben dem Vorderdarm ist nun
auch der Enddarm in die Mantelh&hle durch-~
gebrochen und es werden bereits Kotpillen
ausgeschieden, Der Eingeweidesack enthidlt
aber noch eine grofe Dotterreserve, die
sich immer noch im wesentlichen aus vier



Abb, 71, Nach der Fertigstellung des Embry-
onalgehduses (Primdr- und Sekunddrgehiuse)
kann sich der Weichkdrper bei Neritina
virginea vollkommen in die Schale zurlick-
ziehen, Hierbei verkiirzt sich der Retrak=-

tormuskel und zieht den ganzen Kdrper gleich=-

f6rmig zurlick, bis das Operculum die Scha-
lendffnung verschlossen hat,

With completion of the embryonic shell the
Neritina virginea 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 zusammensetzt, die aber stark
in ihrer Grdse geschrumpft sind und 2zu-
nehmend in kleinere Dotterkugeln zerlegt
werden, Das larvale Herz hat eine kr8fti-
ge Pumptdtigkeit aufgenommen, bel der sich
rhythmisch abwechselnd zwel Kammern zusam-
menziehen und so die Kdrperfliissigkeit 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
Seilte der Gehduseinnenseite an (Taf, 20/10)
und setzt sich von seinem Anheftungsort in
zwel Stridngen fort. Einer verliuft auBen
Uber den Eingeweldesack und der andere ver-
l4uft auf der Innenseite nach vorne (Abb,
71) + Bei stdrung zieht sich der Weichkdrper
ruckartlg in das GehHduse zuriick, Beim
RUckzug wird der Mantelrand bis weit in

das Gehduselumen zuridckgezogen und bleibt
hinter dem Velum gelegen, Letzteres wird
eingewdlbt und vollkommen eingezogen, Der
FuB, der mit seinem auf der Rickselte ge=-
legenen Operculum die Bffnung abdichtet,
liegt davor, Die Mantelh&hle wird bei
diesem Vorgang geschlossen, nach hinten ins
Gehliuse verlagert und verkirzt (Abb, 71),

Bel Neritina virginea schlipft die Ve-
ligerlarve aus der Eikapsel und lebt im
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folgenden im Plankton, Sie verbleibt meh-
rere Wochen freischwimmend im Meer und er-
nihrt sich von Phytoplankton, Bel Theodozus
fluviatilie dagegen entwickeln sich nur

1 - 3 der Embryonen, wdhrend alle anderen
in der Kapsel enthaltenen Eier als Nahrung
dienen, Nach wenigstens zehn Wochen Auf-
enthalt in der Eikapsel verldgt dann ein
kriechendes Jungtier das Gelege, BONDESEN
(1940) beobachtete allerdings, daB es in-
nerhalb der Art Theodoxus fluviatilie auch
den Entwicklungstyp des freien Veligers
gibt, wobei dann die Larvalentwicklung
dhnlich verliuft, wie bei N, virginea.

4,4 GEHAUSEEMORPHOLOGIE

4,4,1 PRIMARGEHAUSE

Neritiden mit planktonfressenden Veligern:
Das im Verbund mit dem Mantelrand gebilde-

te Primirgehiuse ist hier eine uhrglasfdr-
mige, symmetrische Schalenkalotte, Sie
migt etwa 0,1 mm im Durchmesser und weist
als Skulpturmerkmale hbchstens eine feine
Runzelung auf, die vom Mittelpunkt des Ge-
hduses ausgeht und radial zu den Réndern
hin verliuft (Taf, 20/7,8). Der Rand des
napfférmigen Gehduses ist glatt und unge-
gliedert, Deutliche Anwachsstreifen setzen
dle Anfangskalotte bzw, das Primdrgehduse
vom folgenden Sekundidrgehiuse ab, Bei
Nerita versicolor ist das Primdrgehduse
besonders flach, bel Smaragdia viridis
bildet es fast eine Halbkugel (Taf, 19/6:
Taf, 20/7,8; Taf, 21/1),

Neritiden mit ndhreierfressenden Embryonen:

Bei Formen, die als kriechende Jungtiere
schlipfen, wie z,B., Theodoxue fluviatilis
aus Jugoslawien oder T, jordani aus Jorda-
nien liB8t sich keine Unterscheidung einer
ersten Schalenkalotte ohne Anwachsstreifen
von den folgenden Regionen mit Anwachs-
streifen feststellen, Hler besteht das
Primdrgehduse aus einem fast eine Windung
umfassenden Schdlchen, welches dichte An-
wachsstreifung aufweist. Die abgeflachte,
mit Anwachsstreifung versehene Anfangska-
lotte ist etwa 0,2 mm breit (Taf, 21/2).
Auf sie folgt eine normal helicospirale,
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die Anfangskalotte an der Innenseite umfas-
sende Windung, dlie neben Anwachastreifung
auch eine feine etwas unredgelmidfige Spiral-
streifung zeigt, Dieses Primidrgehduse wird
zunehmend dem nach dem Schlipfen gebildeten
sekundidrgehiuse (= Adultgehdlse) &dhnlich
(Traf, 21/6), Das PrimHrgeh8use ist hiler
auch gleichzeitig das Embryonalgehduse, mit
dem das kriechende Jungtier den Schutz des
Geleges verlidBt, Das Embryonalgehduse ist
vom Adultgehiduse zumelst durch einen Saum
sehr kriftiger Anwachsstreifung getrennt
(raf, 21/6), Es gibt aber auch Individuen,
bel denen dieser Ubergang fast unmerklich
ist,

4,4,2 SEKUNDARGEHAUSE

Bel den Neritiden, die als planktotrophe
Veliger schlipfen, erweitert sich die Scha-
lenkalotte des Primdrgehduses anfangs zu
einem Napf mit geringer Einrocllungstendenz,
Die Anwachsstreifung verlduft zunehmend
ungleichférmiger, indem sich zweil seitli-
che, etwas zur Innenselte hin verlagerte
Buchten bilden (Taf, 20/8), Diese Buchten
werden zunehmend verengt, bis schlieBlich
Innenlippe und AuBenlippe gegeneinander-
stoBen (Taf, 19/6; Taf, 21/1), Damit endet
das Wachstum an der Innenseite des Gehdu-
ses und es ist ein eifdrmiges Gebilde heran-
gewachsen, welches oben in schrédger Lage
die Apertur zeigt, Das Gehduse ist beinahe
planispiral, allerdings ist die rechte
Selte etwas weniger gewdlbt als die linke
Seite (bel Ausrichtung des Gehduses mit der
MUndung nach oben und vorne), Dadurch ist
auch die Gestalt der MiUndung ganz schwach
asymmetrisch, indem die linke Seite etwas
schmaler ist als die rechte., Das dgenau in
diese Mindung passende und die Mindung
lickenlos verschliefiende Operculum welst
rechts der Mitte sein Bildungszentrum auf,
Es 1st stdrker asymmetrisch ausgebildet
als die Schale, Den seitlichen Buchten der
heranwachsenden Sekunddrschale kommt keine
hufgabe zu, auBer der, die stirkere Ein-
kriimmung der AuBenseite des Gehduses zu er~
méglichen, Keinesfalls spiegeln sie die
Begrenzung der Velumbasis wider, d.,h., re-
flektieren die Morphologie des Kopfberei-
ches, denn das Sekunddrgehduse wdchst all-

mihlich um den Eingeweidesack herum, In dem
Augenblick, indem es den Hinterkdrper voll-
stdndig umhiillt und damit den Velumbereich
erreicht, sind die Buchten bereits geschlos-—
sen, und die Innenlippe h&rt mit ihrem
Wachstum auf, Dem eifBrmigen Gehduse wird
innerhalb der Kapsel noch etwa elne filinftel
windung angefiigt, in der nur die AuBenlippe
vorwdchst und dann hért das Schalenwachstum
auf, Neben Anwachsstreifen, die sehr fein
sein kénnen, k&nnen sich auch die bereits
auf dem Primdrgehduse entwickelten Radial-
runzeln auf das Sekunddrgehiuse fortsetzen
und bis an den Miindungsrand des Schlipf-
lings verlaufen (Abb, 72),

Abb, 72, Primdr- und Sekunddrgehduse von
Neritaceen: a) das noch unfertige Embryonal-
gehduse von Nerita tessellata, welches einer
Eikapsel entnommen wurde, b) das fertige
Embryonalgehause von Smaragdia viridie,

mit welchem die Veligerlarve aus der Kapsel
schlipft, c) das fertige Embryonalgehduse
von Neritina clenchi, Als Skulpturelemente
sind Anwachsstreifen (a und ¢) und Spiral-
streifen (b) entwickelt,

Embryonic shell of Nerita teessellata (a)
(not completed), Smaragdia virdidis (b) and
Neritina clenchi with growth lines (a,c)
and spiral wrinkles (b).

4,4,3 TERTIARGEHAUSE

Unter natirlichen Bedingungen, bei {ber
25 ©c schliipfte die Veliger von Neritina
clenchi nach etwa dreilwd-
chiger Entwicklung (Taf, 20/10), Sie schliip-
fen zwar im SiiBwasser, doch entwickeln sie
sich hier nicht weiter, Wie LAMY (1924)
vermutete, missen die Veliger von Neritina

virginea und N,

das normale Meerwasser erreichen, um sich
weiterentwickeln zu kdnnen, andernfalls
sterben sle ab,

Nerita und Smaragdia sind an das normale
Meerwasser gebunden, Bei Smaragdia schlipfen
die Veliger nach etwa 16 Tagen Entwicklung,



Die Veligerlarven von Nerita peloronta,
N, versteolor, N. tessellata und N, fulgu-
rang schliipfen nach 3 bis 5-wSchiger Ent-
wicklung im Kapselinnenraum als Veliger

mit einfachem, zweilobigem Velum,

SCHELTEMA (1971)
Smaragdia viridis-Larven mindestens 25 und
héchstens 55 Tage im Plankton verbleiben

stellte fest, das

und sich hier von planktonischen Pflanzen
erndhren, Wihrend dieser Zeit werden nach
SCHELTEMA dem Embryonalgehduse (Primdr-

und Sekunddrgehduse) noch eineinviertel
Windungen angefigt, Bei Smaragdia aus dem
Roten Meer kommen, eilgener Beobachtunglzu-
folge, noch 2,5 Windungen wdhrend des larva=-
len Lebens hinzu (Abb, 73), Das Tertiidrge-~
hduse ist stark konvolut und weist als ein-
zlgesSkulpturmerkmal feine Anwachsstreifen

auf,
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Abb. 73.

Allm&hlicher Vorwuchs des Tertiirgehduses
(= Larvalgehduse) von Smaragdia sp., aus dem
Roten Meer, In der unteren Reihe ist das
mit deutlichen Spiralstreifen und weniger
deutlichen Anwachsstreifen versehene Em=-
bryonalgehduse bereits von einer Dreivier-
telwindung des Larvalgehluses umgeben, In
der mittleren Reihe ist noch eine Windung
hinzugekommen und oben ist die Larvalscha~
lengrdBe erreicht, mit der das Tier zum
Bodenleben ibergehen kann, Die Windungen
umfassen sich sehr weitgehend und es schei-
nen daher weniger vorhanden zu sein, als

in Wirklichkeit entwickelt sind,

Growth stages of larval shell of Smaragdia
sp. from embryonic shell covered by first

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.
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Die schnell an Durchmesser zunehmenden
Umgidnge umfassen einander so weit, sodaB
im apikalen Bereich nur ein kleiner Teil
des Sekundidrgehduses sichtbar bleibt und
im umbilikalen Bereich die Anfangswindung
des Gehduses ganz Uberdeckt wird, Das Ge=-
samtgehduse umfaBt bei der Metamorphose
mindestens 2,25, eher 3,5 Windungen (nicht
1,5, wie von RICHTER & THORSON 1975, ange-
geben), Das Velum des ausgewachsenen Ve-
liger ist H-fbrmig (RICHTER & THORSON
1975, Fig, 106), Die starke Uberdeckung
der ersten Gehdusewindung und damit gleich-
laufend die Zunahme 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 Larve
scheidet ein Gehduse ab, welches 0,65 mm
im Durchmesser aufweist (SCHELTEMA 13871).
Individuen einer Smaragdia~Art aus dem
Roten Meer bei Port Sudan besitzen ein
ganz gleichartiges Gehduse (Taf, 20/9;
Taf, 21/4,10), welches in seiner Gr&éBe
zwischen 0,4 und 0,7 mm variieren kann.
Hier allerdings umfaBdt das metamorphose-
breite Gehduse 3,5 Windungen (Abb, 73).

Das Tertidrgehduse von Nerita, VNeritina
und Phenacolepas ist im allgemeinen ganz
gleich aufgebaut, wie das von Smaragdia,
doch umfaBt es nur etwa eine Windung (Abb,
74)., Diese ist ebenfalls stark konvolut
und verdeckt den apikalen Bereich der erste
Windung weitgehend und den umbilikalen Be-
reich vollstindig (Taf., 21/3,7)., Nachdem
das Gehiduse der Larve voll ausgewachsen
ist, kann die Larve noch ldngere Zeit im
Plankton verbleiben, ohne daB das Tertidr-
gehduse weiterhin vergrdBert wird., Nur ein
schmaler Schalensaum (z,B, bei Phenacolepas
Taf, 21/7) oder eine auf die AuBenlippe
beschrénkte schmale Schalenvorwdlbung (z,B.
Smaragdia: Taf. 20/9) wird manchmal noch
gebildet, SCHELTEMA (1971) fand, daB die
Larven von Smaragdia noch zusdtzlich 30
Tage im Plankton verbleiben kdnnen, ob-
wohl sie bereits voll ausgewachsen sind
und bei einem Angebot elnes geeigneten
Seegrassubstrates auch die Metamorphose
vollziehen wiirden, Diese Larven kdnnen
also ihren Aufenthalt im Plankton auf die



100

doppelte Zeit erweltern, wenn ihnen kein
geeignetes Lebenssubstrat zum tlbergang ins
benthonische Leben geboten wird,

Abb, 74, Das Larvalgehduse von Phenacolepas
oder WVerita umfaBt meist nur eine Windung
oder weniger und deckt das Embryonalgehdu~
se zum groBen Teil ab,

The larval shell of Phenacolepas Or Nerita
ready for metamorphosis covers much of the
embryonic shell,

Die Protoconchbreite bzw, die Gehiduse~
breite beim Schliipfen in mm betrigt bei:
Theodozxus fluviatilie 0,2-0,25 bzw, 0,7-0,9}
Neritina virginea 0,1 bzw, 0,15-0,16)
Neritina clenchi 0,1 bzw, 0,163 Smaragdia
viridie 0,11 bzw, 0,12 -~ 0,133 Smaragdia
8p., Rotes Meer 0,09 bzw,., 0,113 Nerita
teegellata 0,15 bzw, 0,23-0,24; Nerita
fulgurane 0,15 bzw, 0,24-0,25; Nerita
vergicolor 0,18 bzw. 0,26-0,27; Phenacolepas
hamillei ? bzw, 0,15 mm.

4.,4.4 QUARTARGEHAUSE

Wdhrend bei WNerita, Neritina und Smarag-
dia im Ubergang vom Tertidrgehiuse zum
Quartédrgehduse, also des Gehiduses der krie-~
chenden benthonischen Schnecke, kein Wechsel

in der Aufrollungsrichtung und Tendenz statt-

findet, ist bei Phenacolepae ein solcher
Wechsel ausgebildet (Taf, 21/7,8), Das kon-
volute Tertidrgehduse wird unvermittelt
napffdrmig, Dadurch wird das Tertidrgehiuse
nun nicht in seinem umbilikalen Teil voll-
stdndig vom Quartdrgehduse verdeckt, wie
bei den trochoformen Arten, sondern der
unter der Apertur gelegene Geh#usebereich
wird vom Quartdrgehduse (= Adultgehduse)
uBerdeckt. Die trochospirale Einrollungs-
achse wird somit zugunsten einer planispi-

ralen Achse aufgegeben und gleichzeitig
erfolgt eine rasche Miundungserweiterung,

Zwischen den Sekunddrgehdusen von Theo~
doxus fluviatilie und den Quartirgehdusen
von Neritina virginea bestehen nur geringe
Unterschiede, Hinsichtlich der Gestalt des
Gehduses der benthonischen Schnecke spielt
also hier die frilhe Ontogenese keine Rolle
mehr, Wdhrend aber bei Theodoxus ein oft
unmerklicher Ubergang vom Embryonal- zum
Adultgehduse (Primdr- zum Sekundidrgehiuse)
zu verzeichnen ist, ist das Larvalgehduse
(=Tertidrgehduse) der Neritinen deutlich
vom Adultgehduse (=Quartdrgehiuse) sowochl
hinsichtlich der Skulptur als auch der
Intensitdt der Einrollung unterschieden,
Die Windungen des Quartdrgehduses umfassen
sich hier nicht so stark, wie die Windungen
des Tertilrgehduses, oder das Quartdrgehiu-
se wird gar napffdrmig (Phenacolepas), Die
freie Larvalphase 1st nur bei solchen
Neritaceen entwickelt, deren Vertreter
die Moglichkeit besitzen, in das Meeres-
plankton zu gelangen, Bei Arten, die immer
im SliBwasser leben, wie Theodoxus, ist
keine freie Larvalphase m8glich und daher
wird die Entwicklung innerhalb der Eikapsel
von Ndhreiern vollzogen,

4.5 PHENOCOLEPAS UND DAS PROBLEM DER

SYSTEMATISCHEN EINORDNUNG NAPFFORMI -

GER MOLLUSKENGEHAUSE - RECONSTRUCTION
OF FOSSIL LIMPET-LIKE MOLLUSCS EXAM-
PLIFIED BY THE NERITACEAN LIMPET

Phenacolepas

Phenacolepas larva, like all free neri-
tacean larva, when in danger, withdraw into
their shell by means of a retractor muscle
and close the aperture with an operculum,
When metamorphosed the newly formed limpet-
Tike shell is attached to the soft body by
two main muscles situated above the head
which are connected in a U-shaped line
through minor muscles above the foot, Now,
when in danger, the animal pulls its-shell
onto the substrate and the foot no longer
carries an operculum, Shell shape as well as



tissue shell attachment here clearly re-
flect the function of the shell, This is
the same in the many limpet like conchs
found among many unrelated groups of
gastropods as well as recent and fossil
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
lost. Only adult shell features can be
studied, and these have been used in
l1iterature, But the internal mould of a
limpet-1ike mollusk will only preserve an
internal shell surface that has been
secondarily simplified 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
living 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 tissue reconstruction or
understanding of systematic. The attachment
of the tissue to the shell in all limpets
is very similar and even differentiation
between gastropods and monoplacophores is
complicated by two main circumstances.

The first is that paleozoic monoplacophores
have been described with a horse-shoe like
scar and the second that some recent
gastropods have a muscle which is split
into bundles. Position of the apex in the
adult shell is also not a sound systematic
tool, In some recent limpet-like gastro-
pods, within even one species the apex
position changes during ontogeny, The only
sound way to differentiate limpet-like
mollusc shells is by the study of their
early ontogenetic shell, Here two diffi-
culties arise: the first is that the
mongplacopheran early shell is still pro~-
blematic and secondly, all species of
higher gastropods with larval development
going on within the shelter of the egg
capsule are strongly deviant.

Phenacolepass Phenacolepas hamillei aus
der Familie Phenacolepadidae der Nerita-
ceen besitzt ein napffdrmiges Adultgehduse
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(=Quartirgehduse), dessen Apex sich lber
den Hinterrand wdlbt, Die bis zu 8 mm groSBe
Napfschnecke lebt im Karibischen Meer vor
der Kiiste Kolumbiens, vereinzelt an den
Blittern von Seegras, Der Ubergang vom
konvoluten Larvalgehfuse (=Tertidrgehduse)
zum Adultgehduse ist abrupt, sowohl was
die Skulptur als auch was die Gehduseform
angeht (Taf, 21/7,8), Wdhrend die Larval=-
schale, abgesehen von einer sehr feinen
Anwachsstreifung, glatt ist, wird die
Adultschale von krédftigen radialen und
konzentrischen Rippen bedeckt, die ein
Netzwerk mit rechteckigen Maschen bilden,
Wihrend die planktonische Larve ihre Ge-
hiduseapertur mit einem Operculum verschlie-
Ben kann, besitzt das benthonische Tier
kein Operculum mehr, Das Tier kann sich
nicht mehr in das schiitzende Geh&use zu-
riickziehen, sondern preBt sich nun bel ei~
ner Stdrung dem Substrat auf, indem es

sich mit der FuBsohle daran festsaugt und
den Rand des Gehduses herunterzieht, Die
Funktion der Muskeln #ndert sich im Uber-
gang vom planktonischen zum benthonischen
Leben, Wihrend der larvale Retraktormuskel
ein Einzelmuskel ist, der den Kopf und den
FuB in das Gehduseinnere zurickzieht, ist
der adulte Retraktor paarig und die Ansdtze
sind zudem Uber eine U-f&Grmige Schlaufe,
die nach hinten lduft, miteinander verbun-
den, Die Muskulatur dient nun dazu, die
Schale nach unten zu ziehen, Auch die Lade
der Ansatzstelle des Muskelgewebes an die
Gehduseinnenselte hat sich gedndert, Bei
der Larve l&duft der Muskel nach hinten in
die Schale und sitzt an der Spindel an;

bei der Napfschnecke sitzen die Hauptstrén-
ge des paarigen Muskels im Vorderteil des
Gehduses, rechts und links hinter dem Kopf,
der Schale an, Bei der Larve bildet nur

ein Muskelstrang die Verbindung zwischen
Weichteil und Gehduse der Schnecke, Beim
erwachsenen Tier ist neben den belden Haupt-
muskeln auch der ganze Rand des Eingeweide-
sackes ilber Muskelgewebe mit der Schale

verankert,

Beim Ybergang vom planktonischen zum
benthonischen Leben erfdhrt der Windungs-
durchmesser eine rasche Querschnittszu-
nahme und die helicospirale Aufrollung geht
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Uber in eine planispirale Aufrollung (Taf,
21/7)

Das Adultgehduse weist einen ovalen Min-
dungsumris auf, Die Innenoberfléche des
Gehduses ist glatt und im Bereich des Apex
ebenmdBig gerundet, Ein Abdruck der Innen-
oberfliche ist bei ausgewachsenen Tieren
gerundet, bilateral-symmetrisch, Hierbei ist
keine Spur mehr sichtbar vom frilhontogene-
tisch vorhandenen, helicospiralen Gehduse-
lumen, well dieses vollkommen durch Schalen-
ablagerungen geschlossen und ausgeglédttet
ist,
Apex von auflen abgewittert und dann liegt

0Oft ist zudem an adulten Tieren der

auch von der AuBenansicht her ein fast
bilateralsymmetrisches Gehduse vor, welches
einen zu einer Schmalseite hin verschobenen
Apex aufweist (Abb, 78), Da die helicoilden
Anfangswindungen hier erodiert sind, kann
man nicht mehr unterscheiden, ob dieser
Apex Uber dem Kopf gelegen war oder iber
dem FuB, Die U-fbrmige Ansatzmarke des
Muskels 6ffnet sich zwar nach vorne und
wdre ein Anhaltspunkt zur Orientierung,
Doch bel den untersuchten Exemplaren von
Phenacolepas aus der Karibischen See sind
die Muskelnarben auf der Innenseite des

Gehduses unsichtbar,

Napffbrmige Geh&use bei anderen Mollusken
Viele der als
erste Mollusken angesehenen kambrischen

auferhalb der Neritaceen:

Fossilien sind napfférmig, Es wird ange-
nommen, daB sich von diesen Vorfahren aus-
gehend alle anderen Klassen der Mollusken
entwickelt haben (POJETA & RUNNEGAR 1976}
RUNNEGAR & POJETA 19743 RUNNEGAR & JELL
19763 VOGEL & GUTMANN 1980; YOCHELSON,
FLOWER & WEBERS 1973; YOCHELSON 1978),

siehe Kapitel 3,6,

Innerhalb der verschiedenen systematischen
Einheiten der heute lebenden Gastropoden
sind napfftrmige Gehduse nicht selten anzu-
treffen, Bel den Archaeogastropoden findet
man sie bel Vertretern der Haliotiden, der
Innerhalb
der meilst trochospiralen Trochaceen treten

Fissurellaceen und Patellaceen,

sie bel einzelnen Gattungen auf, wie z,B,
bei Stomatia, Gena, Broderipia und Roya,

Mesogastropoden mit vornehmlich napffdrmigen

Gehdusen treten innerhalb der Familien
Hipponicacea und Calyptraeacea auf, wdhrend
einzelne Vertreter der Lamellariaceen, der
Velutinidae (Piliscue =
Naticiden (SiZnum) und der Atlantiden
eine miitzenf8rmige Schale ent-

Caputacmaea), der

(Carinaria)
wickelt haben, Beli den Opistobranchiern

haben Tylodina und Umbraculum und bei den
marinen pulmonaten Siphonariaceen (Tri-

mugculus, Williamia, Siphonaria) ein kap-

penfbrmiges, fast symmetrisches Geh&use,
Auch einige SiiBwasserpulmonaten, wie
Ancylaceen, haben napfférmige Gehduse, Auch
die rezenten Monoplacophoren, u,a, der
Gattungen Vema und Neopilina, haben ein
solches Gehduse, Die rezente Fauna der
Gastrcpoden zeigt also in einer ganzen
Reihe sehr unterschiedlicher systemati-
scher Einhelten Arten, deren Gehduse eine
Napfgestalt besitzt, Es hat in all diesen
Einheiten wiederholt die Tendenz bestanden,
eine solche Gehdusegestalt auszubilden, Das
war sicherlich innerhalb der friiheren
Stammesgeschichte der Gastropoden nicht

anders,

Apexerhaltung bei napffdrmigen Mollusken:

Oft ist an ausgewachsenen Napfschnecken
der Apex durch mechanische und biologische
Einwirkung etwas korrodiert., Die Korrosion
erfafgt zuerst die zarten, frilhontogeneti-
schen Windungen der Embryonal- und Larval-
gehduse, Bei Patella caerulea aus dem
Mittelmeer bei Banyuls-sur-Mer oder bel
Acmaea antillarum aus der Karibik beil
Santa Marta, haben bohrende Algen schon an
Geh&usen, die gerade 2 mm GrdBe erreicht
haben, die Primdrschale soweit zerstdrt,
daB héchstens noch die Ansatzstelle dieses
verkalkten ersten Gehduses am Napfgehduse
8/1=2) ., Bei den
groBeren Anfangswindungen von Phenocolepas

zu erkennen ist (Taf,

verlduft dieser ZerstdrungsprozeB8 nicht
ganz so rasch, Das gilt auch flir die Meso~
gastropoden Hipponixz und Capulus sowie die
Pulmonate Siphonaria, Allerdings ist bei
all diesen Schnecken nur sehr selten einmal
der Fall zu beobachten, daB ein iber vier
mm groBes Gehduse noch die Anfangswindungen
erkennen ldB8t, Es 188t sich beil zerstdrtem
Apex dann weder unterscheiden, ob eine

Rechtswindung vorlag, wie bel Mesogastro-



poden, oder ob das Embryonal- und Larvalge-
hiuse linksgewunden war, wie bel Siphonaria
und Opisthobranchiern,

Abb, 75, Das Geh3use von Lepetella (Coccu-
linacea) aus dem tiefen Wasser wr der Ost-
kiiste Floridas zeigt eine sehr regelmdfige,
napfférmige Gestalt und einen Apex, der in
der Regel durch Korrosion sekunddr gerun-
det erscheint,

The conch of Lepetella (Cocculinacea) from
deep water shaows a very regular cup-like
shape and a secondarily rounded eroded
apex,

Auch bei Napfschnecken, die in gr&feren
Meerestiefen leben, ist der Apex in seiner
ursprilnglichen Form nur manchmal erhalten,
Untersuchungen, die an Gehdusen von Napf-
schnecken von 200 bis 2000 m Wassertiefe
ausgefilhrt wurden, ergaben, daB8 ein groBer
Tell dieser Gehduse keine Anfangswindung
mehr erkennen l&dB8t, So weist die in etwa
700 m Tiefe vor Florida vorkommende Lepe-
tella (Cocculinacee) fast immer einen se~-
kunddr gerundeten Apex auf (Abb, 75)., Was
fir rezente Napfschnecken gilt, gilt auch
flir fossile Patelliforme, Hier ist neben
der primdren Erosion der Apexstruktur noch
die diagenetische Umwandlung des Gehiuses
hinzugekommen, Es sind aus der Literatur
daher auch keine zweifelsfreien Anfangswin-
dungen auf pldozoischen, napff8rmigen Mol-
luskengehdusen bekannt, Die &lteste mir be-~-
kannte Napfschnecke mit gut erhaltener An-
fangswindung ist eine triassische Fissurel=-
lide (Taf, 12/6), Will man die Anfangswin-
dungen an fossilen napffdrmigen Mollusken
untersuchen, sc muB man auf ein sehr gut
erhaltenes Material zuriickgreifen k&nnen,
in welchem neben Adultgeh#iusen auch die
Gehduse jugendlicher Stadien vorhanden sind,
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Steirnkernerhaltung bei napffdrmigen Mollus-
ken: Die sekunddre Innenauskleidung des Ge-
hiuses mit Schalenmaterial beli Napfschnecken
verschiedenster Zugehdrigkeit bewirkt in

der Regel, daB8 alle eventuell in der Jugend
noch vorhandenen Spuren einer helicoiden
Einrollung ausgemerzt werden, So entsteht
zumeist eine Innenoberflédche, die bilateral-
symmetrisch ausgeformt ist, Das Lumen der
frithontogenetischen Windungen wird durch
Septen oder durch massive Kalkflillung ge-
schlossen, Innenausprégungen von Napfschnek-
kengehiduse (=Steinkerne) sind aber der hiu-
figere Fall der Fossilerhaltung., Bei Stein-
kernerhaltung ist es fast ausgeschlossen,
daB sich frihontogenetisch gebildete Ge-
hiuseteile abprigen k®&nnten, Bel Cocculina
etwa ist hdufig an der Stelle, an der auBen
das Primi3rgehiuse mit seiner Mindung auf-
sitzt, an der Innenseite des Napfgehduses
eine hiigelartige Aufwdlbung ausgebildet,
die sich als Delle auf dem Steinkernapex
abprédgen wiirde,

Im Idealfall welst ein fossiler Stein-
kern Eindrilcke auf, die Ansatzstellen
der Muskeln auf der Gehduseinnenseite ab-
geprigt haben, Manchmal ist sogar die Kri-
stallstruktur der Innencberflédche der mi-
neralischen Schale auf einem Steinkern ab-
geprédgt, 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 napffdrmiger Gehduse nicht er-
kennbar, die Linie aber deutlich ausgebil-
det, an der der Eingeweidesack mit dem
apikalen Gehduseteil rundum verankert war,
wie 2,B, bei Lepeta caeca, beli verschiedenen
Arten von Acmaea und Cocculina reticulata,
Der Mantel bei Fissurelliden, Patelliden,
Siphonariiden und Ancyliden ist nur im Be-
reich des Napfrandes frei, widhrend er iber
dem Kopf und iiber dem FuB vollstédndig der
Schale ansitzt, Uber dieser Mantelveranke-
rung im apikalen Geh#usetell 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 durch Runzeln und Unregelméfigkeiten
gegliedert, Riefen kdnnen aber auch sehr
regelmdsig ausgebildet sein, wie z,B, bel
manchen Individuen von Aemaea antillarum,
Ein Steinkern einer solchen Schnecke sihe
dhnlich aus, wie das als Steinkern erhal-
tene unter- bis mittelkambrische Cambridium
(Abb, 76).,

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 Gehduseapex 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 result 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 paldontologisch unbedeutsam
ist: Bel Acmaea antillarum findet man grofe
Unterschiede bel verschieden alten Indivi-
duen, Junge und gerade ausgewachsene Indi-
viduen haben kaum einen Kallusanflug, Bei
dlteren Tieren ist oft ein sehr krédftiger
Kallus entwickelt, Ein 8kologischer Ein-~
fluB auf die Kallusmorphologie ist auch
denkbar, Die mit Acmaea antillarum zusammen-
lebende, sehr &hnliche demaea pustulata
besitzt kaum Kallus und die ebenfalls im
gleichen Litoralbereich lebend Collieella
tranguebanicea ist hinsichtlich dieses Merk-
mals extrem varlabel,

Mineralische Ablagerungen im abgeschlos-
senen Raum zwilschen Schale und dem an ihr
angeheftetem Eingeweidesack treten nicht
nur bei napffdrmigen Gastropoden auf, son-

dern sind auch bei manchen Cephalopoden
und Muscheln, Die Gehiuse ausgewachsener
Exemplare von Nautilue zeigen oft auf der
Oberfldche des letzten Septums Kallusbil-
dungen, die aus Runzeln, Wilsten und sogar
aus von Kalkschichten abgedeckten Flissig-
keitskissen zusammengesetzt sein k&nnen,
Bel 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-iiberdeckte
Flissigkeitskissen, welche strukturell

ganz &hnlich sind wie bei Nautilus, treten
auch bei ausgewachsenen Individuen von
Mytilue edulis h&ufig auf,

Die Runzelmuster der apikalen Gehduse~
innenauflagen bei Napfschnecken, aber auch
im Wohnkammerbereich ausgewachsener Cepha-
lopodenklappen von Muscheln sind Bildungen
der Mantelbedeckung des Eingeweldesackda-
ches, Doch lassen sich aus der Anordnung
der Runzelmuster keine Rilckschliisse auf
den Verlauf von Gewebestrdngen oder GefdBen
im Mantelgewebe schliefBen, denn dazu sind
diese Ablagerungen zu unregelmdfig und in-
dividuell zu verschieden ausgebildet, Eine
Auswertung solcher Kallusbildungen zur Re~
konstruktion von Weichteilen, wie sie in
der Literatur manchmal erfolgt, muB also
mit Vorsicht bewertet werden, Bei Patella,
Nautilue und Mytilus ist die Gestalt der
K8rperoberfliche im Kontakt zum Kallus nicht
abgepridgt worden, Das ist wohl auch bei
den meisten fossilen Formen nicht anders.

Muskelnarben: Der Muskelansatz des Weich=-

kérpers im napffdrmigen Gastropodengehduse
ist ziemlich gleichartig ausgebildet, Der
Eingeweidesack ist randlich an der Schale
angeheftet, der Kopfbereich ist frei und
wird von zwei Muskelbiindeln bedient, die
gerade hinter oder iber ihm der Schale an-
sltzen, Bel Gastropoden sind es im wesent-
lichen zwei Muskeln, die nach hinten durch
eine U-fbrmige Schlaufe verbunden sind,
Die Muskeleindricke des Hauptmuskelpaares
sind vorne gelegen und zwischen ihnen be-
findet sich eine U-f&rmige Bffnung (Abb,
77). Bel den Siphonariiden ist der Eingang
zur MantelhBhle seitlich gelegen, daher



ist das U zwischen den bkelden Muskelein-
dricken hier an einer Seite unterbrochen.,
Alle anderen napffdrmigen Archaeogastropo~
den, Neritaceen, Mesogastropoden und Opi-
sthobranchier zeigen eine nach vorne gedff-
nete Ansatznarbe,

Bei rezenten wie auch fossilen Mono-

placophoren, wenn sie der Definition YOCHEL-
SON's (1978) genligen, die lautet: "bilate-
ral-symmetrische, breit-napffdrmige Schale,
welche deutlich mehrfache Muskeleindriicke
aufweist", 1lst die Anheftung des Weichkodr-
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,
Bei ersteren mifte ein Steinkern mit seriel-
len, paarigen Muskelnarben vorhanden sein
und bei letzteren zwei Narben mit einer mehr
oder weniger deutlichen U-fdrmigen Verbin-
dung zwischen beiden, Die meisten napffér-
migen Gehduse fossiler Mollusken zeigen je-
doch keine Muskelans&tze, wie YOCHELSON
(1978) darlegte, Leider ist es auch bei
den paldozoischen Monoplacophoren mit An-~
satznarben nicht so einfach, HORNY (1965)
unterteilte die paldozoischen Monoplaco-
phoren nédmlich in zwel Gruppen, Die erste
dieser Gruppen besitzt seriell angeordnete
Muskeleindriicke, wie sie bei rezenten
Moncoplacophoren auftreten, Die zweite Grup-
pe zelgt einen ringfdrmigen oder fast ring-
férmigen, d.h, U-fbrmigen Muskelansatz oder
ein Muskelpaar, Zur letzteren Gruppe ge-
hdrt auch Archaeopraga, eine silurische,
napff8rmige Molluskenschale, mit zwel lan-
gen Muskeleindricken auf jeder Seite der
Schale nahe dem Aperturrand (Abb, 77),.
HORNY (1963) nimmt an, daB auch die Weich-
telle dieses Tieres keine oder fast keine
Metamerie besaBen und das es sich dennoch
um eine Monoplacophore handelte, da keine
Asymmetrie des Gehluses festgestellt wer-
den konnte (Apex ist korrodiert),

POJETA & RUNNEGAR (1976) stellen eine
Verbindung zwischen ordovizischen bis de-
vonischen, den Monoplacophoren zugeordneten,
napffdrmigen Molluskengehfusen mit rundem,
paarigem oder U-f&rmigem Muskeleindruck

105

{Cyclomya)zu unterkambrischen Helcionellen
her, Da bei letzteren aber keine Muskel-
eindriicke bekannt sind, ist eine solche -
Verbindung 2zweifelhaft, Es muf hierbei
offen bleiben, ob unterkambrische Napfge-
hduse ohne Muskelnarbenerhaltung wirklich
Monoplacophoren waren, Helclonellacea k&nn-
ten nach Ansicht von YOCHELSON (1978) eine
eigene Klasse der Mollusken darstellen,
BATTEN, ROLLINS & GOULD (1967) &uBerten die
Meinung, da8 hochkonische Mcnoplacophoren
mit eingerolltem Apex und runder oder U-
f6rmiger Muskelnarbe die Vorvédter der Ga-
stropoden darstellen, Diese Formen gibt es

erst vom oberen Kambrium an,

Muskelnarben bei rezenten Gastropoden
sind individuell oft sehr unterschiedlich
ausgebildet. Bel der rezenten Figsurella
nimboga etwa, ist eine U-fbrmige Muskel~
narbe sehr deutlich in die Schale einge~
tieft,
nodosa dagegen ist ein Abdruck kaum sicht-

Bei der verwandten Art Fiesurella
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 fiir Diodora listerzt,
Ahnliche Unterschiede in der Ausbildung

des Muskeleindruckes k&nnen auch bei Meso-
gastropoden festgestellt werden, So be-
sitzt Hipponix antiquatus meilst eine sehr
deutliche Muskelnarbe, wdhrend man sie bei
Capulus hungaricus meist vergeblich sucht,

Bel vielen Patellen ist die U-fdrmige
Narbe zudem in regelmd@figer Weise in ein-
zelne eckige Felder unterteilt, Das kann
zu Erscheinungsformen filhren, die den Ein-
77)
Hier findet eine Konzentration von Muskel-

druck von Metamerie vort&duschen (Abb,

fagsern im iber dem FuBe gelegenen Anhef~
tungsband des Eingeweidesackes in regelmi-
Biger Weise statt, die eine serielle An-
heftung von Muskeln wie sie bel Monoplaco-
phoren auftritt, vortiduschen kann,

Pogition des Apex im Gehduse: Der Lage des

Apex im napffdrmigen Gehduse von Mollusken
messen RUNNEGAR & JELL (1976)
Aussagekraft zu, indem sie sie als vornehm-

eine grose

liches und einzig durchlaufend vorhandenes
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Abb, 77, Muskelnarben bei rezenten und fossilen napff®rmigen Molluskengehiuset 1) Archina-
cella (nach KNIGHT & YOCHELSON, 13860); 2) Archaeopraga (nach HORNY, 1963)3 3) Cocculina
cf, 8pinigera; 4) Siphonaria pectinata; 5) Hemitoma octoradiata; 6) Fissurella nimbosa;

7) Aemaea antillarum; 8) Patella caerulea; 9) Ancistromesus mexicanus; 10) Hipponix anti-

quatueg; 11) Tylodina 8p.; 12) Lepetella 8p..

Muscle scars and tissue attachment lines in recent and fossil limpet-l1ike mollusk shells,

Merkmal zur Diagonose der Monoplacophoren-
brdnung Cyrtonellida und Tryblidiida wer-
ten, Bel Cyrtonelliden soll der Apex zur
Mitte hin verlagert, bei Tryblidiiden da-
gegen immer vorne gelegen sein, wie es auch
beli den rezenten Monoplacophoren der Fall
ist., Ein Blick auf die Gastropoden zeigt,
daB hiermit wohl eine Uberbewertung die-
ses Merkmales stattgefunden hat: BERG-
MADSEN & PEEL (1978) bilden unter dem Gat~
tungsnamen Kalbyella und RUNNEGAR & JELL
(1976) unter dem Namen Helcionopsie ein
Gehduse ab, welches hinsichtlich seiner
Gestalt und Skulpur der rezenten Phengco~
lepae recht dhnlich ist (Abb. 78), Wie bei
Phenacolepas sind Muskelabdriicke auf dem
Steinkern (Geh8useinnenseite) nicht sicht-
bar und der Apex iberragt den schmalen
Schalenrand an einer Seite, Die Skulptur
besteht aus radialen und konzentrischen
Rippen, Es kommt noch hinzu, dag die Ab-
bildungen in Fig, 4 von BERG-MADSEN & PEEL
und von Fig, %A, 8-9 von RUNNEGAR & JELL
zeigen, daB das Gehduse nur annihernd sym~
metrisch ist und der Apex eine schwache
Einkrimmung nach links aufweist (Abb, 78),
Wire also Kalbyella/Helcionopeie nicht kam=~
brischen Alters, sondern jtinger, so wirde
man diese Fossllien, deren frilhontogeneti-
sche Schalenteile nicht erhalten sind, auf
Grund der Geh#dusedhnlichkeiten ohne wei-
teres auch zu den Phenacolepadiden stellen

kénnen,

Der Apex soll hier, wie allgemein, beil
Tryblidiiden, nach vorne weisen, wie bei
den rezenten Monoplacophoren Vema und
Neopillina und nicht nach hinten, wei bei
Phenacolepas., Bei Kalbyella/Helcionopsis
ist die Entscheldung, ob der Apex vorne
oder hinten lag, in das Ermessen des Bear-
beiters gestellt und davon abhdngig, ob man
2ur Rekonstruktion der Weichteile eilne
Monoplacophore vom Typ der rezenten Formen
heranzieht oder eine Gastropode, Nimmt man
letztere, so bleibt immer noch unklar, was
denn vorne und was hinten ist an diesem
Fossil, denn es gibt hier beide M&glich~
keiten, Zieht man allerdings éltpaléozoi-
sche Monoplacophoren mit in die Uberlegun-
gen zur Rekonstruktion ein, und zwar nur
solche Formen, die sich durch die Erhaltung
von seriellen Muskeleindrlicken eindeutig
als solche auswelsen, so findet man auch
hier Formen mit den verschiedensten Apexla-
gen (KNIGHT & YOCHELSON 1960),

Bel Phenacolepae treten auch Arten auf,
deren Apex ndher an der Mitte liegen als
bel P, hamillei, Patella caerulea-Jugend-
stadien aus dem Mittelmeer besitzen ein
Gehduse, dessen Apex sich {lber dem Kopf
aufwtlbt, also vorne gelegen ist, Bel aus=-
gewachsenen Tieren ist der Apex dann in



Abb, 78, Die Gehduse von Xalbyella (A) aus
dem Kambrium, der rezenten Phenacolepas
(B) aus der Karibischen See und der Mono-
placophore Vema (C) aus dem Pazifik zeigen
groBe Bhnlichkeiten hinsichtlich der Ge-
hdusegestalt, Das macht es praktisch un-
mdglich, eine systematische Einordnung
durchzuflihren, wenn nicht andere Merkmale
hinzukommen,

The conchs of Xalbyella (A) from the Cam-
brian, the recent neritacean Phenacolepas
(B), and the recent monoplacophore Vema

(C) are very similar in shape and sculpture
and can not be used to differentiate these
molluscs from each other without the aid

of further data,

der Mitte gelegen, Bei Patella, Heleion,
Lottia sowie auch Propilidium liegt der
Apex oft vorne, bei den meisten Patelliden
liegt er im mittleren Gehidusebereich und
beil vielen Vertretern der Gattung demaea
oder auch bei Coceulina ist er nach hinten
gebogen, Die Apexlage ist hier sowohl in~
nerhalb der Ontogenese einer Art als auch
bei nahe verwandten Arten unterschiedlich
entwickelt, Das zeigt deutlich, daR die
Lage des Apex als Merkmal zur systemati-
gchen Beurteilung eines Fossils wenig Aus-
sagekraft besitzt,

Frilhontogenetisches Gehduse: Die Litera-
turangaben iber fridhontogenetische Gehiuse

rezenter Monoplacophoren sindwiderspriich-
lich, Nur von NeopZlina 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 wire Neopilina
mit einem rechtsgewundenen Geh#use versehen
(Abb, 79), Es bleibt ungeldst, in welcher
Welse das jugendliche Tier von Neopilina

das Gehduse {lber seinem FuB getragen hat

und LEMCHE & WINGSTRAND's (1959)
tation der Verhdltnisse ist keineswegs die

Interpre-
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einzige Mdglichkeit (Abb., 79), GUTTING
(1980)
dung des Geh&duses von Neopilina ein Verbin-

sieht in der spiraligen Anfangswin=-

dungsglied der Monoplacophoren zu den
Gastropoden, MCLEAN (1979) dagegen stellt
zur Diskussion, daf MENZIES (1968) von
kleinen Gehdusen einer unbestimmten Art
von Neopilina einen kugeligen Apex be-=
schrieb, Das friihontogenetische Gehduse
der rezenten Monoplacophoren ist also noch
nicht zweifelsfrei bekannt,

Abb, 79, Das frilhontogenetische Gehduse von
Neoptlina galatheae, wie es von LEMCHE
(1957) dargestellt und beschrieben wurde,
ist trochospiral aufgewunden,

The early shell of the conch of Neopilina
galathea, as presented by LEMCHE (1957),
is trochospirally coiled,

Fir paldozoische Monoplacophoren ist
der Kenntnisstand keineswegs besser. PRO-
JETA & RUNNEGAR (1976) beschrieben das
frihontogenetische Gehduse paldozoischer
Monoplacophoren als bilateralsymmetrisch
und gebldht-gerundet, Als Beleg bildeten
sie das Gehduse einer Art der mittelordo~
vizischen Gattung Maerocecenella ab, Die
Anfangswindung ist hier noch recht gut
sichtbar, die Details sind aber auf Grund
der Umkristallisation der Schale nur
schlecht zu erkennen, Der Vergleich mit
einer napffdrmigen Archaeogastropode zeigt
jedoch, daB dieses ordovizische Fossil sehr
gut einer Gastropode zugerechnet werden
kénnte, Das Primirgehiuse wilrde dann etwa
0,3 mm im Durchmesser aufweisen, Die ein-
gefaltete Flanke des Primdrgehluses ist
auf der Abbildung (Taf, 15/4)
durchaus noch auszumachen (abb, 80),

des Fossils

Das frihontogenetische Gehduse der
Monoplacophoren kann also noch nicht als
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Abb, 80, Das frlhontogenetische Gehiuse
der mittelordovizischen ?Macroscenella

(A) (umgezeichnet nach POJETA & RUNNEGAR,
1976) mit 2,6 mm hohem Gehduse und Cocculina
cf, aspinigera (B) aus dem tiefen Wasser vor
der amerikanischen Ostkiliste mit 1,3 mm ho-
hem Gehduse sind einander recht &hnlich,

Es muf also offen bleiben, ob ?Macroscenel-
la eine Monoplacophore war, wie RUNNEGAR &
POJETA annehmen, oder ob es sich um eilne
Archaeogastropeode handelte,

The great similarity of the early ontogene-
tic shell of ?Macroscenella (A) and
Coceulina cf, spinigera (B) casts doubt

on the placement of the former into the
monoplacophores,

Unterscheidungsmerkmal herangezogen werden,
ura Géstropoden und Monoplacophoren vonein=-
ander zu trennen, Bel den Gastropoden sind
die Verhdltnisse glnstiger, Das soll mit
einigen Belspielen belegt werden,

Phenacolepas besitzt ein sehr typisches
frihontogenetisches Gehiuse der Neritaceen
mit freier Larvalphase, Als Besonderhei-
ten, die dieses Geh#duse von denen der an-
deren Gastropoden abhebt, sind die An-
wachsstreifung des napffdrmigen Sekundir-
geh8uses zu nennen, welches tief in das
Tertidrgehduse eingesenkt ist (Abb, 81),
Das von der planktonischen Larve gebilde-
te Tertildrgehduse ist stark konvolut ein-
gerollt und daher fast kugelig in seiner
Gestalt (Taf, 21/7),

Abb, 81, Das Larvalgehluse von Phenagcolepas
ist in das Adultgehiuse eingesenkt,

The larval shell of Phenacolepas is partly
encrusted by the adult shell.

Die charakteristische Gestalt des Pa~
tellaceen~-Primdrgehduses unterscheidet sich
deutlich von der von Phenacolepas (Kapitel
2.4) . Bezeichnend ist die vom Sekunddrgehdu-
se deutlich abgesetzte, fast oder ganz pla-
nispiralige, beinahe eine Windung umfassen-
de Primdrschale auf die unmittelbar, ohne
Zwischenschaltung einer "Larvalschale",
das konische Gehduse des kriechenden Tie-
res folgt (Abb, 26),

Mesogastropoden mit napffdrmiger Gestalt
besitzen einen eingerollten Anfangsteil,
der je nach der Art der Entwicklung der
Larven ausgebildet ist, Als Beilspiel sol-
len 2zwel Arten der Gattung Hipponix heran-
gezogen werden, Bel Hipponixz conicus folgt
auf das Primidrgehduse mit feinem Netzwerk-
muster ein Sekundidrgehduse (=Larvalgehduse)
(Abb, 82a),
Primdr- und Sekunddrgehduse sind beide deut~

mit spiralstreifiger Skulptur

lich trochoform im Gegensatz zur napffor-
migen Adultschale, Fdllt die planktonische
Phase aus, wie dies bei Hipponix antiquatus
der Fall ist (BANDEL 1975), dann ist der
napfférmigen Adultschale nur eine Windung
des Primdrgehduses aufgesetzt, Diese eine
Windung ist aber deutlich von der der
Neritaceen und Archaeogastropoden unter-
schieden (Abb, 82b),

Abb, 82, a)

Hipponiaz conicus besitzt ein
trochospirales Embryonal- und Larvalgehiu-
se, b) Beil Hipponix antiquatus folgt auf
das trochospirale Embryonalgehduse gleich
das napffdrmige Adultgehduse,

Hipponix conicue (a) shows a trochospiral
embryonic and a differently sculptured
larval shell, while Hipponiz antiquatus
(b) possesses only an embryonic shell be-
fore the limpet-like adult shell forms.



Bei marinen Pulmonaten, wie etwa Willia-
mia krebsti, die eine freie larvale Ent~-
wicklungsphase besitzen, ist die Anfangs-

windung links gewunden (Abb, 83), Das Adult-
gehduse ist dann fast oder ganz symmetrisch,

Das Primidrgehduse (=Embryonalgehiuse) ist

vom Sekundirgehduse (=Larvalgehiuse) durch
Anwachsstreifen getrennt, Das Gehduse eini-
ger Adcrolozue=- und Ancyius-Arten (Pulmona=-
ten), die im SiiBwasser leben, weist aller-~
dings keine aufgewundenen Anfangswindungen
mehr auf, sondern sind von Anfang an napf-
férmig, Es gleicht Jn dieser Hinsicht sehr

den Gehdusen der altpaldozoischen Helcionel-

laceen, die RUNNEGAR & JELL (1976, Fig, 11)
abbilden (aAbb, 84).
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erfolgt, eine typische Anfangswindung bzw,
typische Anfangswindungen besitzen, die

es erlauben, ihren Besitzer systematisch
einzuordnen, Bei Arten, deren Embryonalent-
wicklung vollsténdig im Ei abgeschlossen
wird und die als kleine Napfschnecken
kriechend schlipfen, ist eine solche Un-
terscheldung auf Grund dieses Merkmals
nicht, oder nur mit Unsicherheit behaftet,
zu treffen, Es scheint sogar so zu sein,
daB einige der primitivsten Mollusken
(Helcionellaceen) sich hierin nicht von
weit abgewandelten und in der Entwicklungs-
geschichte erst spdt auftretenden napffdr-
migen pulmonaten Gastropoden (Ancylaceen)

unterscheiden lassen,

Abb, 83, Das Embryonal- und Larvalgehduse
von Willzamia krebeii ist linksgewunden
trochospiral,

The embryonic and larval shell of WillZam<ia
krebati is coiled to the left,

Zusammenfassend kann festgestellt wer-
dern, daf napffdrmigen Gastropoden, deren
Entwicklung Uber eine freischwimmende Larve

5 INDIVIDUALENTWICKLUNG UND ENTWICKLUNGSGESCHICHTE -

Abb, 84, Das Embryonalgehduse der rezenten
pulmonaten Gastropode 4dneylus (a) unter-
scheidet sich nur geringfiigig vom friihonto-
genetischen Gehduse der mittelkambrischen
Molluske Yocheleionella (b) (umgezeichnet
nach POJETA & RUNNEGAR, 1976, Taf, 1).

The embryonic shell of the recent pulmonate
gastropod Aneylus (a) is only slightly
different from that of the Middle Cambrian
mollusc Yoecheleionella(b),

ONTOGENY AND PHYLOGENY

5.1 DIE EMBRYONALENTWICKLUNG EINIGER AUS~

GEWAHLTER HOHERER GASTROPODEN = A
SELECTION OF EMBRYONIC DEVELOPMENTS
OF SOME HIGHER GASTROPODS

The embryonic and larval development of
Thaie haemastoma 1S quite representative
for that of many marine Meso- and Neogastro-

pods with a planktotrophic larval stage..
Many embryos develop within each egg capsule,
The shell gland and the first 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 alsoc developed.

Now the shell detaches from the gland cells
and only tissue shell attachment is made
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by the functional retractor muscle, The
shell is only thinly mineralized when the
plankton feeding larva hatches, During its
long planktonic 1ife a larval (secondary)
shell forms which shows growth lines and
deep lobes at the aperture, Transitional
larval organs as the large velum with its
food groove, a larval heart and the light
larval shell enable the animal to swim
continuously and feed on phytoplankton,
With change to benthic 1ife, the mode of
feeding changes drastically and larval
organs are replaced by adult ones, A clearly
different embryonic shell, larval shell and
adult shell is found,
Littorina saxatilie spends its 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 twist, When the shell covers
the body, it detaches from the gland cells
and is now attached to the soft body by
tissue which later will become the retractor
muscle., A complete intestine has formed

and yolk feeding with help of the food
groove of the velum enlarges the visceral
mass more rapidiy than shell can grow. Be~
fore the retractor muscle is differenciated
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 differenciating primary from
secondary shell, A fair number of hatchlings
show different shell shapes from trocho-
spiral coiling but are selectively eradicated
after hatching,

The embryos of Viviparus viviparue feed
on liquid yolk present within the large egg
capsules, Feeding starts in the trochophora
stage through the primary body opening by
ciliary action, Shell gland and secondary
body opening (mouth) form afterwards, Food
transport is than reversed in direction
and the primary mouth becomes the anus, At
early stages the thin primary shell detaches
from the gland cells and is connected to
the body tissue from outside the apertural
rim by cells of the muscle mantle. Growth

of the secondary shell is characterized by

increments and periostracal spines and
mineralized shell, The muscle mantle attach-
ment to the outside migrates back into the
shell before the young hatch and a horse-
shoe-shaped retractor muscle is differen-
ciated and attached to the inner lip, The
embryonic shell

adult shell

is very similar to the
in shape and sculpture,

The embryos of Buceinum undatum and
Turbinella angulata feed on nurse eggs.
Here a mouth is differenciated together
with the shell gland, When the shell has
grown to cover the visceral mass gland
cells do not detach from the shell margin
but continue to secrete an elastic organic
shell, which serves as nurse egg sac. Nurse
eggs are swallowed as a whole and expand
the visceral mass and the shell, Buccinum
forms an anus before feeding starts,
After all

nurse eggs have been devoured the tissue

Turbinella forms it afterwards,
of the visceral mass slowly shapes the
baloon-shaped nurse egg sac and the primary
shell is lost (Turbinella) or folded
(Buceinum) before a mineral cover is se-
creted., Secondary shell forms before the
visceral mass is covered by a final shell,
in extreme so in Turbinella where young
hatch from the egg capsule before the
visceral mass is totally covered by shell,
Here an emergency shell

egg mass provides additional shelter after

is secreted and the

capsule desintegration,

The fresh water pulmonates Radix balthica,
Sucecinea putris and Physa fontinalis develop
within egg capsules which are rich with
liquid yolk, Here the mouth forms first in
Radix or mouth and anus form at the same
before the shell
gland is differenciated close to the cells
of the anus. Before shell formation the gland
cells are surrounded by a ring of muscle
mantle cells which

time in Physa and Sucecinea,

in the case of Suceinea
have closed over the gland, Thus, here first
shell formed is Gland cells detach
from the primary shell, when only a tiny
disc has formed and shell

internal,

is mineralized,
During growth of the secondary shell,
terized by increments, the tissue holds the
shell from the outside through the muscle

charac-



mantle, Very late, shortly before hatching,
this attachment is replaced by a retractor
muscle, and before, in the case of Suceinea,
the cover of the muscle mantlie opens above
the shell and it becomes external,

Cepaea and related pulmonate land snails
have embryos that develop in egg capsules
with 1iquid yolk and a calcareous shell.
The first stages
similar to those
nates, Again the
before a shell is secreted and in some

of embryogenesis are very
of the fresh water pulmo-
muscle mantle develops

species may close over the shell gland,

The shell is detached early from the gland
cells, is held from the outside by the muscle
and is mineralized early. Elaborate transi-
tional body 1iquid pumps are developed in

the split end of the foot, implemented by

a fast beating larval heart. Shell-muscle
attachment develops late, when the internal
tissue organization is more or less adult
like,

In Arion, a naked puimonate, the shell
remains internal and the muscle mantie cover
of the gland cells remains closed, Body
liquid 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
it are the only barts 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

Die Neogastropode lebt im flachen K-
stenwasser des Karibischen Meeres und des
Atlantiks als Molluskenrduber, Sie reprodu-
zlert bel gilnstiger Ern&dhrungslage mehrere
Male im Jahr Gelege, die aus 50 - 120 ein-
zelnen Elkapseln bestehen (D'ASARO, 1966,
BANDEL, 1976), Dle stdbchenfdrmigen Kapseln
enthalten 150 bis 800 Eier, Die Anzahl der
Eier ist von der GrdsS8e und der Ern&hrung
des Weilbchens abhingig, Alle Eier ent-
wickeln sich,

111

Entwicklung bils zum Schliipfent Die Furchung
der Eier ist ungleich und fiihrt zur Bildung
einer von der animalen Keimscheibe umwach-

senen, mit Dotterzellen ¢gefiillten Kugel
(Stereoblastula), dhnlich wie beilittorina
saxatilis (Abb, 88), jedoch rascher (in

4 Tagen), Die anfangs runde, von einer ge-
schlossenen Zellschicht (Ektoderm) umhiillte
Dotterkugel flacht an einer Seite dort ab,
wo sich Zellen der Keimhiille zu Mantelzel-
len umbilden, Auf Grund der starken Zell-
vermehrung wélbt sich dieser Bereich rasch
in den Keim ein, Gleichzeitig bildet sich
ein Wimperkranz (Prototroch) mit dessen
Hilfe der lingliche Embryo in der Kapsel-
flilgssigkelt rotiert, Der Kbrper beginnt
sich bereits trochoform einzukriimmen,

Der Wimperkranz bildet sich in zwei
Velarlappen um, Zur gleichen Zeit wird
durch eine Ausdehnung der Kdrperoberfl&che
durch InnendruckerhShung die Mantelregion
gestreckt und scheidet wdhrend des Ausein-
anderrilckens den ersten Teil des Primdr-
schilchens aus (am 6, Entwicklungstag)
(Abb, 85), In den folgenden drei Tagen
ridckt der Mantelrand uUber den trochospiralig
eingekriimmten und glatten Eingeweidesack
vor und scheidet das Primdrgehduse aus,
Gleichzeitig beginnt das Wachstum des FuBes,
die Ausscheidung des Operculums und die
Eintiefung des Mundes zwischen Fuf und
Velarlappen, Vor der Abldsung des Mantel-
randes vom Primidrgehduserand hat sich ein
Retraktormuskel gebildet, sodaB sofort
nach Abl6sung des Mantelrandes von der
Schale der Weichkdrper vollstdndig in das
Gehduse zurilckgezogen werden und das Oper-
culum die Offnung verschliefen kann,

Am 11. Tag wird die Primérschale durch
eine sehr diinne Lage von Aragonitkristalli-
ten von innen her mineralisiert und briun-
lich verfirbt, Das Velum ist voll ausge-
wachsen und dient sowohl als Schwimmorgan
als auch zur Aufnahme von Eiklar aus der
Kapselflilssigkeit., Die MantelhBhle bildet
sich, ein larvales Herz nimmt seine Funktion
auf und der Enddarm 8ffnet sich in die Man-
telh8hle hinein, Damit wird der Veliger
schltipfbereit, D'ASARO beobachtete, daB

Veligerlarven von Thaie haemastoma aus



112

Florida am 15.Tag ihrer Entwicklung schlip-

fen,BANDEL dagegen fand,daB diese dazu in der

Karibik von Kolumbien 24-28 Tage brauchen.

Abb, 85, Thais haemastoma - Embryonen in
der Phase der Bildung des Primdrgehduses:
a) Stadium der Entstehung der ersten Scha-
lenkappe., b) Kurz vor der Abl&sung des Pri-
mdrgehduserandes vom Schalenrand, Muskel-
strang, Operculum und Vorderdarm haben sich
bereits gebildet,

Embryos of Thaie haemastoma during forma-
tion of the first shell cap (a) and shortly
before shell detaches from gland cells (b),

Das Embryonalgehduse: Der Unterschied in der
Entwicklungsdauer zwischen Individuen aus
Florida einerseits, und Kolumbien anderer-
seits, wird erkldrlich, wenn man die Ge-
hdusegrdBfe der Schlipflinge in Betracht
zieht, D' ASARO (1966) nennt einen Geh&duse~
durchmesser von 0,13 mm, wdhrend die karibi-
schen Vertreter 0,24 mm grofe Embryonalge-
hduse besitzen (BANDEL 1975a). Das Gehduse
weist eindreiviertel Windungen auf und ist
in seiner Form kr&ftilg gebldht, fast plani-
spiralig und konvolut, Auf dem glatten Un-
tergrund finden sich Tuberkel, deren GriéBe
und Zusammensetzung in den verschiedenen
geographischen Formen dilieser Schneckenart
etwas schwankt, Die Tuberkel sind aus 2 -
40 Knoten zusammengesetzt, wobei jeder
Knoten einen Aragonitkristalliten enthdlt,
Die Tuberkel sind zu Spiralstreifen organi-
siert, Anwachsstreifen zeigen den Zeitpunkt
der Abldsung 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, der ein wenig zur apikalen
Seite hin verschoben ist, Der Ansatz zum
Siphonalkanal ist ebenfalls bereits sicht-
bar, Das Gehduse ist schwach mineralisiert,

Entwicklung bis zum tibergang zum Bodenleben:
D'ASARO (1966) fand, daB das Gehdusewachstum

gleich nach dem Schlilpfen wieder aufgenom-
men wird, Vom 9, Entwicklungstag an findet
im Inneren der Eikapsel kein oder kaum
Wachstum statt, Das Wachstum auf der AuBen-
gelte ist am stdrksten und es bilden sich
zwel tiefe Buchten, elne tiefere auf der
umbilikalen Seite und elne etwas weniger
tiefe auf der apikalen Seite,

Die Larve besitzt anfangs noch Dotter-
reserven, die in den ersten Tagen nach
dem Schliipfen aufgebraucht werden, Es wird
aber sofort nach dem Schliipfen mit der Nah-
rungsaufnahme begonnen, Mit dem Zilienap-
parat des Velums werden Phytoplankton-Or-
ganismen gefangen und zum Mund geleitet,
Hierzu ist eine besondere Nahrungsgrube ne-
ben den langen Zilien des Velumrandes ent-
wickelt (FRETTER & MONTGOMERY 1968).

Abb, 86, Zwei typische planktonfressende
Veligerlarven: a) Petaloconchus erectus
(Mesogastropode, Vermetide); b) Ocenebra
intermedia (Neogastropode, Muricide) nach
BANDEL 1975a),

Two characteristic plankton-feeding larva
of Petaloconchus erectus (a) and Ocenebra
intermedia (b),

Wihrend des Larvallebens wird das an-
fangs 2-lappige Velum vergr&Bert bis es
schlieBlich 4-lappig geworden ist (RICHTER
& THORSON 1975). Das Velum dient nicht nur
als sehr brauchbares Organ des Nahrungs-
erwerbes, sondern auch als fdhiges Lokomo-
tionsorgan, SCHELTEMA (1971) errechnete aus
Planktonfidngen im offenen Atlantik, daB
Thais haemastomg-Larven erst nach etwa
zweimonatigem Aufenthalt im Plankton be-~
reit sind, ins benthonische Leben lberzu-
gehen, Wenn sich hierfilr ein geeignetes
Biotop anbletet, so nehmen sie ihre krie-
auf, Dabei wird das
Velum resorbiert und das Larvalgehduse

chende Lebensweise

massiv verkalkt, Nach langen Wachstumsstopp



tritt der erste GehHdusebau im Stil des er-
wachsenen Tieres auf, Ist kein geelgnetes
Substrat fUr den Ubergang zum Bodenleben
vorhanden, kann die Larve noch etwa einen
welteren Monat im Plankton verbleiben, Wih-
rend dieser Zeit wird am Gehduse nichts
verdndert,

Die Larvalschale: Das Gehduse einer ausge~
wachasenen Larve von Thaie haemastoma ist

in Textfigur 87 dargestellt, Das Geh&duse
wurde bereits von SCHELTEMA (1971) sowie vor
RICHTER & THORSON (1975) beschrieben, Neben
dem Primirgehduse (=Embryonalgehiuse) hat
die Larve noch eiln vier Windungen umfassen=-
des Sekundidrgehiduse sezerniert, Die gerunde-
ten Windungen nehmen rasch im Durchmesser
zu, Sie sind von Radidrrippen bedeckt, die
anfangs von einer, auf der dritten Windung
von zwel und auf der letzten Windung von
vier Spiralleisten gekreuzt werden, Die
AuBenlippe der Mindung trdgt einen weit
vorspringenden eckigen Larvalhaken, Das
Gehduse ist vornehmlich organisch, in den
Rippen und als dlinne Innenlage sind arago-
nitische Kristallite ausgebildet,

5,1,2 LITTORINA SAXATILIS

Die im Spritzwasserbereich lebende Me-
sogastropode Littorina saxatilis der Ooster-
schelde (Nordsee)} trigt das aus vielen Kap~-
seln zusammengeéetzt Gelege in einer Brut-
kammer, Embryonen unterschiedlicher Ent~
wicklungsstufe sind darin enthalten, FRET-
TER & GRAHAM (1962, Fig, 187) haben die La-
ge des Eikapselklumpens im Endabschnitt
des Eileiters ({iber dem Nacken des Tileres)
abgebildet, Jede etwas oval eifdrmige und
etwa 0,42 mm breite Eikapsel enth#dlt ein
etwa 0,2 mm groBSes Ei, welches von einer
feinkdérnigen Dotterhiille umkleidet 1ist
(Abb, 88),

Entwicklung bis zur Fertigstellung des
Primdrgehduses: Beli der Furchung bilden
sich am animalen Pol (oben) kleine, proto-~

plasmareiche Zellen, die sich rasch teilen
und am vegetativen Pol grofe, dotterreiche
Zellen, die sich langsam teilen, Die Zellen
des animalen Pols umwachsen die Dotterzellen
und treffen schlieflich mit ihren
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Abb, 87, Die Gehiduse planktonfressender
Prosobranchierlarven besitzen eine typische
Gestalt, die sowohl vom Embryonalgehduse
(hier erste Windung), wle auch vom Gehduse
des bodenlebenden Tieres deutlich abgesetzt
sind, Das zeigen die Larvalgehduse von
Thats haemaetoma(a) mit erstem Ansatz des
Adultgehduses und von Cerithium litteratum
(b) (Mesogastropode) aus der Karibischen
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) Thate
haemagtomay; b) Cerithium litteratum,

Rindern am animalen Pol aufeinander und

die Zellhfille schlieBt sich hier (am Bla-
stoporus), Danach streckt sich der Embryo
und es tritt eine Abplattung an einer Schmal-
seite auf, die durch die Einwdlbung dotter-
haltiger Entodermzellen entsteht, Im An-
schluf kriimmt sich der Embryo, sodaB die
spiralige Einrollung bereits in diesem
frithen Stadium erfolgt, indem er noch nicht
viel mehr darstellt, als einen von einer
Zellschicht des Ektoderms umhiillter Dotter~-

sack,

In der ndchsten Entwicklungsstufe bilden
sich drei Ausbeulungen am Vorderteil, die
zu den beiden Velumfliigeln sowie zum FuB
auswachsen, Auf der dem Kopfbereich gegen-
tiberliegenden Oberfliche des Eingeweidesak-
kes differenzieren sich nun Ektodermzellen
zu Mantelzellen um, indem sie sich rasch
teilen und langgestreckt hohe Gestalt an-
nehmen, In der Folge erh8ht sich der Innen-
druck des Embryos und seine Kb&rperoberfliche
wird ausgeglidttet, Das Mantelgewebe wird
dabel ringfdrmig auseinandergezogen und
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Abb, 88, Littorina saxatilie-Eikapsel in
deren Inneren sich der Embryo in der der
Trochophoraphase entsprechenden Entwick~
lungsstufe befindet, Der gerundete Keim

ist vbllig mit dotterreichen Zellen geftillt,

Egg capsule of Littorina gaxatilis holding
one embryo in-the phase of & trochophora
with yolk rich cells,

Abb, 89, Littorina sazatilie-Eikapsel mit
Embryo der begonnen hat, ein erstes Schil-
chen abzuscheilden, AuBerdem zeigt sich die
Auswdlbung des FuBes mit Operculum sowie
ein kleines Velum, Mit der Nahrungsaufnahme
ist noch nicht begonnen worden,

Egg capsule of Littorina saxatilie With
embryo that has started to produce the
first shell and has developed a foot and
operculum as well as a small velum, It
does not yet feed,

scheidet gleichzeitig ein erstes organi-
(Abb, 89)., Zugleich tre-
ten auf beiden Velumfligeln kurze Zilien

in Erscheinung und der FuB scheidet ein
Operculum ab, Der Ring der Mantelrandzel-
len vergr&fert sich zunehmend und umwichst
50 den trochospiralig gekrlUmmten Eingewei-
desack, Gleichzeltig schelden die Mantel-~
randzellen das Schilchen aus, welches in

sches Schdlchen aus

den Drisenzellen des Mantelrandes sgeine
Verankerung zum Weichkdrper findet, Die
Velarzilien vergrdfern sich und der Embryo
beginnt 2u rotileren, Zwischen Velumflilgeln
und FuB entsteht der Mund und der Vorder-
darm bildet eine RShre in den Kdrper hinein,

Sobald der Eingeweidesack vollstdndig
vom Mantelgewebe umwachsen ist, 1&st sich
der Mantelrand vom Schalenrand ab, Ein
deutlicher Muskelstrang, der das Gehduse
mit dem Weichk®drper verbindet, ist noch
nicht auszumachen, doch der Eingeweidesack
ist auf der rechten Mitte des Gehduseendes
mit der Schale verbunden. Nun beginnt auch
die Aufnahme von Dotterpldttchen aus der
Dotterschicht der Eikapsel, Das Tier kann
gich nicht in die Schale zurlickziehen, weil
der Eingeweidesack die Schale schon fast
vollstdndig ausfiillt, noch ehe die Aufnahme
des Dotters richtig angefangen hat,

Entwicklung des Sekundirgeh&uses bis zum

Schliipfent Schon kurz nach der Abl8sung

des Mantelsaumes vom Gehduserand und fast
ohne Unterbrechung wird das Gehduse weiter
vergr&Bert, Nun bildet sich die durch
deutliche Anwachsstreifung gekennzeichnete
Sekunddrschale, Gleichzeitig wird die
Primdrschale durch eine Aragonit-Kristallit-
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 Mantelhbhle, 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 beginnen auf
Stdrungen durch Riickzug in das Gehduse

zu reagieren (Abb, 90),.

Unter fortwdhrender Dotteraufnahme schei-
det der Embryo noch 1,5 Schalenwindungen
des Sekunddrgeh&duses aus, ehe die Dotterre-
serven der Eikapsel ersch&pft sind, Mantel-
hthle, Kiemen, Enddarmmiindung und Augen
treten in Erscheinung und das Velum wird
resorbiert, Nach mehrmonatiger Entwick-
lung im Winter ist der Embryo zum adult-
dhnlichen Jungtler herangewachsen und ver-
1488t die Eikapsel und die BruthShle der
Mutter,

Ein recht hoher Prozentsatz der Embryo-~
nen entwickelt sich aberrant (THORSON,
1946), Bel Gelegen von der Oosterschelde

sind neben gestreckten Gehdusen auch offen



Abb, 90, Littorina saxatilis-Elkapsel mit
Embryo, dessen Mantelrand sich vom Schalen-
rand geldst hat und der mit der Nahrungs-
aufnahme begonnen hat, Die Dotterpartikel-
chen werden mit Hilfe des Velums zum Mund
geflihrt, Der Kdrper ist mit der Schale durch
einen Mugkel verbunden,

Egg capsule of Littorina saxatilis 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,

auvfgerollte Gehduse vertreten (Abb, 91),

An einem Individuum mit offen aufgerollter
Gehdusegestalt, welches in seiner Entwick-
lung fast den Zeitpunkt des Schliipfens er-
reicht hatte, lieB sich erkennen, daB die-
ses Tier sich v8llig normal entwickelt
hatte und offensichtlich lebensfihig war,
Der Kbrper ist hier gestreckt, der Einge-
weldesack nicht eingerollt und die U-f8rmige
Verbiegung des Darmes dennoch normal voll-
zogen, Das schlilpfende Tier sollte also le-
bensfdhig sein, wird jedoch nach dem Schlip-
fen in der Natuf ausgemerzt,

Das Embryonalgeh#duse: Das Gehduse des
Schlilpflings wurde von BANDEL (1975, Fig,
9-11) beschrieben und abgebildet, Der

napfférmige Gehdusebeginn (Protoconch) ist
0,12 - 0,14 mm breit und zeigt oft eine
feine Runzelung sowie konzentrische und
radiale Verfaltung, Das Ende des eine halbe
Gehdusewindung umfassenden Primidrgehduses
setzt sich von dem folgenden Sekunddrge-
hduse durch den Beginn von Anwachsstreifung
ab, Die glatt erscheinende Oberfliche zeigt
bel hoher Vergr&B8erung ein feines Furchen-
muster, welches ein Netzwerk bildet, dessen
1 = 4 um weite Maschen von flachen Willsten
eingenommen werden, Das Sekunddrgehiduse

hat feine, regelm#Big Anwachsstreifen, ist
" melst glatt und hat manchmal ganz feine,
schwache Spiralstreifen, Es ist beim Schlip=-
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Abb, 91, Littorina saxatilis~Eikapsel mit
fast schliipfbereitem aberranten Embryo, der
eine offen aufgerollte Schale trdgt, Der
dottergefiillte Eingeweidesack ist mit ei-
nem Muskel am Gehduse verbunden, Der Darm
sowie die Nieren sind erkennbar, Der End-
darm endet in der Mantelhdhle,

Littorina saxatilis edg 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 live but is eradicated by selec-
tion,

fen zwischen 0,4 und 0,5 mm grofB, Das Adult-
gehduse hebt sich durch eine sehr krdftige
Anwachsstreifung vom Embryonalgehduse ab,
ist anfangs von diesem, hinsichtlich seiner

Skulptur, kaum unterschieden,

Abb, 92, Embryonalgehduse und erster Bereich
des Adultgehduses von Littorina sazatilis,
Bis zur ersten Anwachsstreifung, die nach
einer halben Windung auftritt, war das Ge-
hiduse fest mit dem Mantelrand verbunden
(Primédrgehduse), Danach wurde es vom freien
Mantelrand noch im Eikapselinneren gebildet
(Sekunddrgehduse) ehe es in gleicher Weilse
vom geschlipften Tier sekretiert wurde, Der
Schliipfzeitpunkt ist durch starke Anwachs-
streifung gekennzeichnet,

Embryonic shell and first portion of the
adult shell of Littorina saxatilie can be
differentiated by the intensity of growth
line patterns, The half whorl secreted
when the shell edge was attached to the
gland cells shows no growth lines, Thus
primary smooth shell can be differenciated
from secondary shell with increments of
growth visible.
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5143 VIVIPARUS VIVIPARUS

Der SiBwasser-Mesogastropode Viviparus
viviparue aus den Niederlanden behilt seine
Eier im Schutz einer Brutkammer, die neben
der Mantelh8hle gelegen ist und zu der der
erwelterte Tell der Gebdrmutter wird, Die
Embryonen erndhren sich von einer eiweiB~
haltigen Flissigkeit, die in groBen, wei-
chen Eikapseln enthalten ist. Ein Weibchen
trdgt in der Regel Embryonen unterschied~
licher Entwicklungsstufen in seiner Brut-
kammer, Die Embryonalentwicklung wurde von
OTTO & TUNNIGES (1906) und DAUTERT (1329)
bereits beschrieben, wobei allerdings der
Schalenbildung wenig Aufmerksamkeit ge-
widmet wurde,

Embryonalentwicklung: Die Eier sind kleiner
als 0,03 mm und dotterarm, Die Zellteilung

verlduft sehr gleichfdrmig, am animalen
Pol in gleicher Weise wie am vegetativen

Pol des Keims, Es bildet sich eine geschlos-
sene Zellkugel, die schon vom 24-Zellen-
Stadium an eine Hohlkugel ist, Mit dem
32-Zellen-Stadium flacht sich der Keim am
(unten) ab, bldht sich
und die Zellen dieses Bereichs wachsen

vegetativen Pol auf
nach
innen, S¢ entsteht eine radialsymmetrische
Gastrula, deren Urmund offen bleibt und

die nur aus zwel Zeilschichten, dem Ekto-
derm und Entoderm besteht (Abb, 93}, Durch
den Urmund nimmt der Keim N3hrflissigkeit
auf und vergr&Bert sich rasch um das 1Ofache,
Auf der AuBenseite des Keimes, etwas zum
animalen Pol hin verlagert, bildet sich ein
Wimperkranz, sodaB anfangs eine vollstidndig
radialsymmetrische Trochophoralarve ent-
steht,

Die Trochophoralarve formt sich in eine
Veligerlarve um, indem zwei runde Velarlap-
pen gebildet werden, Gleichzeitig wdlbt sich
" auf der einen Seite des Embryos zwischen
den Velarlappen ein Hbcker vor, der spitere
FuB, Ihm gegenflber, auf der anderen Seite
des Keims beginnen ektodermale Zellen sich
zu Mantelzellen umzuwandeln, indem sie
schmal und hoch werden und eine rasche Tei-
lung durchmachen, Hierbei entsteht ein im
Zentrum schwach eingewdlbtes, rundes Zell-
polster, Gleichzeitig beginnt sich zwischen

Abb, 93, Viviparus viviparus-Embryo in der
Entwicklungsstufe der Trochophora (a) mit
offenem Urmund, durch den Nahrung aufgenom-
men wird, Nach der Herausbildung des Mantel-
epithels (b: links unten) und eines Mundes
und FuBes (b: rechts oben und unten)ist das
Veligerstadium erreicht (Medianschnitt, um-
gezeichnet nach OTTO & TUNNIGES, 1906),

Embryo of Viviparus viviparus in the trocho-
phora stage of development, during which it
feeds with the primary body opening (a).

A section after the begin of mouth and foot
(right) and shell gland (left) formation.

FuBhScker und den Velumflilgeln der Mund von
auBen her einzuwdlben, Nachdem dieser iiber

den Vorderdarm in den Urdarm durchgebrochen
ist, wird der Urmund zum After und die Nah~-
rung geht nun den umgekehrten Weg (Abb, 93,
94),

Die Schalendrilse scheidet ein erstes
zartes rein organisches Schdlchen aus, In
der Folge wird die uber den K&rper vorwan~
dernde Periostracumgrube von Muskelmantel-
zellen Uberwachsen, Die Verbindung zwischen
Primdrschdlchen und Schalenbildungszellen
reiBft ab, Der Mantelrand wird in Wellen ge-
legt bis schlieBlich tentakelartige Aus-
wilchse entstehen, in denen Periostracum-~
stachel gebildet werden, Erst -jetzt beginnt
die Schale zu verkalken, Mit 1,5 Schalen-
windungen 18st sich der Muskelmantel vom
Schalenrand ab und die Gewebe-Schale Ver-
bindung verlagert sich auf die Innenlippe
der Apertur zurtick, wo sie auch beim er-
wachsenen Tier noch zu finden ist, Der
hinter dieser Muskel~-Schalenverbindung ge=~
legene K&rper ist nicht mit der Schale
verankert, Die Mantelhdhle wdlbt sich zu-
erst an der Seite ein und wandert mit der
immer stdrkeren trochospiraligen Einrollung
des WeichkOrpers idlber den Kopf, Damit wan-~
dert auch die Urmund-After-8ffnung in die
Mantelhdhle zurlick,



Abb, 94. Embryo von Viviparus viviparus im
Stadium der noch unverkalkten Schale (S)

und vor der Abldsung der Driisenzellen (SM)
vom Gehduserand, Der Darmverlauf ist sehr
einfach (Mund = M, Anus = A) und kleine
Velumhdcker (V) links und rechts des Mun-
des, sowie der bewimperte Muskelmantel (MM)
treiben den Keim durch die Kapselflissig-
keit, Die Mantelhthle (MH) entsteht bereits,

Embryo of Viviparus viviparus with a purely
organic shell (S) that has not jet 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 cili-
ted and propel the embryo through the
interior of the capsule, The intestine

forms a simple loop ending with the anus
éa%)at the edge of the forming mantle cavity

Das Embryonalgehfuse: Das Embryonalgehiuse

von schlipfbereiten Exemplaren aus dem Alt-
wasser des Niederrheins umfaBt 3,5 Windungen
und ist fast 5 mm hoch, Die Zunahme des
Windungsquerschnittes erfolgt sehr rasch,
sodafl die letzte Windung mehr als die HHlf-
te der Gesamththe einnimmt, Das Primirge-~
hduse besteht aus einer uhrglasfdrmigen,
symmetrischen Schiissel von 0,19 mm Breite,
Es weist als Skulpturelement konzentrische
Runzeln auf oder ist glatt, Das Sekundirge~
hduse hat eine feine regelmédBSige Anwachs-
strelfung,

5.1.4 BUCCINUM UNDATUM und TURBINELLA

ANGULATA

Buccinum undatum aus der Nordsee und
Turbinella (=Xancue) angulata aus der Kari-
bischen See sind groBwiichsige Neogastropo-
den, dle einmal im Jahr ein groBes Gelege
produzieren, Beil Buccinum handelt es sich
hierbei um einen Gelegeturm, der aus ein-
zelnen kissenfdrmigen Kapseln zusammenge~
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Abb, 95, Das Embryonalgehduse von Viviparus
viviparus umfapft beinahe 3,5 Windungen,
deren Durchmesser rasch zunimmt, Das im
engen Verbund mit dem Mantelrand gebildete
symmetrische Primdrgehduse umfaBt nur eine
flache Kappe (rechts) und das folgende Se-
kunddrgehduse hat deutliche Anwachsstrei-
fen,

Embryonic shell of Viviparus viviparus

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 first, later with muscle mantle
free, and shows increments of growth through-
out.

setzt ist (SCHAFER, 1955)., Turbinella-Ge-
lege bestehen aus einer Reihe von Kapseln,
die an ihrer Basis Uber einen Strang mit-
einander verbunden sind., Die Kapseln umfas-
sen sich randlich, sodaB zwischen jeder
einzelnen Kapsel noch ein zusdtzlicher

Raum entsteht, in den Meerwasser Zutritt
findet (BANDEL 1975c, Abb, 13 1975d4). Von
den 500 bis 2000 Eiern, die sich in jeder
Buceinum-Eikapsel befinden, entwilickeln sich
nur 10 - 40 Embryonen, wdhrend alle ande-

ren als Ndhreier dienen,

Embryonalentwicklung bis zur N&hrelerauf-

nahme: Wdhrend der Furchung des etwa 0,25 mm

groBen Eies entstehen unterschiedlich grofe,
dotterreiche Zellen (Makromeren) am vegeta-
tiven 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 ist, wird sie in ihrer Lings-
achse gestreckt, Die Herausbildung einzelner
Organe tritt bei Buceinum nach etwa 17 - 18
Tagen ein, Gegeniber dem Mundbereich auf

der anderen Seite des Keimes, differenziert
sich eiln Teil des Ektoderms in hochzelliges
Mantelgewebe um,
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Am Anfang der vierten Woche beginnt sich
bei Buceinum zusammen mit einer erneuten
VergrdBerung des Embryos das Primdrgehduse
zu bilden, Gleichzeitig treten die beiden
Velarlappen als Auswdlbungen in Erschei-
nung, auch Mund und Vorderdarm entstehen,
Mit dem allm&hlichen Vorriicken des ring-
f6rmigen Mantelwulstes Uber den Eingewei-~
desack entsteht bei Buceinum auch der FuB,
welcher bald ein Operculum ausbildet, Bei
Turbinella ist in dieser Entwicklungsphase
der FuB nur als ein HOcker vorgewdlbt und
bildet noch kein Operculum (Abb, 96), Der
Mantelwulst hat in diesem Stadium den Be-
reich der Verengung zwischen Kopf und
Eingeweidesack erreicht, 18st sich aber
Das Velum besitzt
lange Zilien und eine Nahrungsrinne, Bel

nicht von der Schale.

Buaainum &ffnet sich in diesem Stadium

der Enddarm nach aufen, wobei der Anus un-
ter dem FuB und nicht hinter dem Kopf ge-

legen ist, Bei Turbinella bricht der End-

darm wdhrend dieser Phase noch nicht

Damit endet die Entwick-
lungsphase in deren Verlauf der Embryo auf

nach auBen durch,

die eigene Dotterreserve angewiesen ist,

Ndhreiaufnahme und Fixierung der Gestalt

des Embryonalgehiuses: Nach etwa vier Wo-

chen Entwicklung beginnen Buceinum—Embryo-
nen mit der Nihreieraufnahme, Die Nihreier
werden als Ganzes verschlungen, wobei jeder
Embryo zwischen 80 und 90 Eier friBt, Je-
der Turbinella-Embryo dagegen verschlingt
In beiden Fdllen
fingt das Primdrgehduse die Belastung da-
durch auf, daB es sich stark dehnt und zu-

{iber tausend N&hreier,

dem rasch vergrSfert wird, Die Bildungsge-
schwindigkeit der Schale 1st am inneren
Mantelrand niedriger als hinter dem Kopf
(auBen), Dadurch erfdhrt der Eingewelde-
sack eine schwach trochospiralige Aufrol-
lung, Das Lumen des Eingeweidesackes wird
nicht dadurch erweitert, daB die Nihreier
die Epithelien und die Schale ausdehnen,
sondern durch eine ErhShung des Innendruckes,
sodaB vor Aufnahme der Nihreier der Platz
hierflir vorhanden ist, Dies zeigen Turbinel-
la-Embryonen im Entwicklungsstadium der
N&hreieraufnahme ganz deutlich dadurch an,
daB vor einem FreBvorgang ein offener Raum
im sonst dottergefillten Eingeweidesack in

Erscheinung tritt, Deswegen ist auch die
AuBenform des Eingeweildesackes regelméBig
gerundet (Abb, 96).

GIESE (1978) meinte, daB die Primir-
schale, obgleich biegsam und zart, kaum
dehnungsfdhig und daher formstabil ist,
Seiner Meinung nach stellt sie die GuBform
fir die Ndhreiermasse dar, da weder das
ausgediinnte Darmepithel, noch das ebenfalls
stark gestreckte Ektoderm diese bilden kdn-
Nach Abbau des Innendruckes bleibt
aber das Primdrschédlchen nicht formbestén-~

nen,
dig, sondern legt sich vielmehr stark ver-
faltet auf die neue Kdrpercberfldche (bei
(BANDEL, 1975, 1975, Taf, 6/1).
Bei Turbinella wird es nach der Differen-

Bueeinum)

zierung der Epithelien des Eingeweidesackes
nutzlos und bald abgestreift,

Die Formgebung des Eingeweidesackes er-
folgt in der FreBphase primdr dadurch, daB
der Innendruck erhtht wird, Dieser Druck
wird wie bei einem Luftballon durch die
dehnbare Hlille aufgefangen, die hier aus
den Epithelien des Darms und der Mantel-
hillle sowie dem mit dem Mantelrand fest ver-
Bei

Buceinum wird das Primdrgehduse nach seiner

bundenen Primérschdlchen besteht,

Abscheidung durch den Mantelrand um min-

destens ein Drittel seiner urspriinglichen
Welte gedehnt, bel Turbinella um mehr als
das Dreifache (Abb, 96),

Bei Turbinella Sffnet sich noch wihrend
der Ndhreieraufnahme der Enddarm nach auBen,
Ein Larvalherz hat seine Tdtigkeit aufge-
nommen und pulsiert im Boden einer flachen
MantelhShle, Das Velum und der Fuf vergrd-
Bei Buceinum tieft
die MantelhBhle sich erst nach AbschluB
der Né&hreieraufnahme

Bern sich zunehmend,

ein, und das Larval=-
herz nimmt dann erst seine Tdtigkeit auf,
Nach AbschluB der Ndhreieraufnahme erreicht
das Velum von Turbinella~Embryonen seine
groBte Ausdehnung. Der Ndhreiersack ist
gerundet und bis zu 10 mm lang und nur ge-
ringfigig eingekrimmt, Die Mantelh®hle wird
eingetieft, und es treten Kiemen in Er-
scheinung, der FuB sezerniert ein Operculum,
am Kopf entstehen Augen und Tentakel, An-

schlieBend beginnt der Eingeweidesack sich



Abb, 96, Embryo von Turbinella angulata in
der "NdhreierfreBphase", Der vom dehnbaren
Primdrgehduse umhilllte Eingeweidesack bhldht
sich vor der Aufnahme eines Néhreies auf, um
fir dieses Platz zu schaffen, M: Mantelhdhle,
H: Larvalherz, D: Enddarm, E: N&hrei,

Embryo of Turbinella angulata during phase

of nurse egg feeding. The elastic primary
shell covers the visceral mass and becomes
blown up to make place for nurse eggs, M:
pallial cavity; H: larval heart; D: intestine
and anus; E: nurse egg.

in lockere Windungen 2zu legen,

Bei Bucecinum erfolgt nach AbschluB der
Ndhreieraufnahme ebenfalls eine Verstdrkung
der trochospiraligen Einrollung des dotter-
gefillten Eingewelidesackes, Dann l&st sich

der Mantelrand vom Primdrgehduserand,

Die Gestalt des Eingeweidesackes wird
in der Phase der Losldsung des Primdrgehdu-
ses vom Mantelrand, sowohl bel Buceinum als
auch bei Turbinella durch die Epithelien
des Mantelgewebes und des Darmes bestimmt,
Diese haben sich aus dem Zustand der ex-
tremen Streckung durch weitere Zellteilung
geldst und kSnnen nun formbestimmend wer-
den, Diesem schrumpfenden Eingeweldesack
liegt das zu weit gewordene Primirgehduse
locker und verfaltet auf, Nach der Ablb-
sung des Mantelrandes wird bel Buceinum
innerhalb weniger Stunden das verfaltete
Primdrgehduse von einer festen, aragoniti~
(BANDEL 19754,
Im folgenden baut Buceci=-

schen Kalkschale unterlagert
Taf, 6, Fig, 2,3).
num das Sekunddrgehduse, welches noch 1 =
1,5 weitere Windungen umfaBt., Aus dem Ge-
lege schlipfen nach etwa 2,5 Monaten Ent~
wicklungszeit kriechende Jungtiere, die den
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erwachsenen Tieren weltgehend gleichen,

Bei Turbinella liegen die Verhdltnisse
auf Grund der sehr groBen Menge von N&hr-
elern, die im Eingeweidesack gespeichert
wurden, etwas anders. Auch hier 1l&st sich
der Mantelrand vom Primdrgehduserand, und
es erfolgt die Ausscheidung eines ersten
Teils des Sekunddrgehduses als feiner, mi-
neralisierter Ring, Im Unterschied zu
Buceinum wird aber der Bereich der Einge-

weldesackhiille noch nicht mineralisiert,

Der Fuf nimmt selne Funkticon auf und das
Velum wird reduziert, Das endgliltige 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 Gehduses zurlickziehen kann,
Nun schreitet der Vorbau der mineralischen
Schale, nicht nur in aperturaler, sondern
auch in apikaler Richtung, allmdhlich voran,
Das Primirgehduse bildet aber nicht das Sub-
strat fir die Mineralisierung des Gehduses,
denn es liegt verfaltet der glatten Mineral-
schale auf und wird spédter vom kriechenden
Tier leicht abgestreift, Nur der Bereich
des Eingeweildesackes, in den die Minerali-
sierung allmdhlich hineinwandert, ist ge=-
regelt helicoid eingerollt, wéhrend der da-
hinterliegende Eingeweidesack noch eine
lockere, spiralige Einrollung zeigt., 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 &ffnet,

Das Notgehduse von Turbinella (=Xancus)

angulatas Die Eikapsel im Turbinella-Gele-

ge 6ffnet sich, indem die Schlipflochmem-
bran zerfdllt, Die Embryonen haben zu die-
sem Zeitpunkt ein 0,5 - 1,5 cm langes Ge-
hduse von 1,5 - 2,5 Windungen abgeschieden,
Die grofBe Variabilitdt in der Geh&usegrdsSe
beruht darauf, daB die verschiedenen Indi-
viduen einer Kapselgemeinschaft eine un-
terschiedliche Anzahl von Ndhreiern gefres-
sen haben, Nachdem sich die Eikapsel geS8ff-
net hat, verlassen die Jungtiere aber noch
keineswegs das Gelege, sondern verbleiben

im Innenraum der Eikapsel oder in dem vom
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Kapselrand nach auBen hin abgeschlossenen
Raum zwischen zweil aufeinanderfolgenden
Kapseln im Gelegestrang, Der Sinn dieser
Vorsichtsmafnahme wird deutlich, wenn man
in Rechnung stellt, daB bei fast allen
schlipflingen das Gehduseende noch nicht
abgeschloesen ist, Der Vorwuchs der mine-
ralischen Schale nach hinten hat in der
Regel noch nicht den ganzen Eingeweldesack
erfaBt, und dottergeflillter WeichkdSrper
ragt apikal noch aus der Schale heraus,
Dieser Bereich ist zwar oft noch vom locke-
ren und viel zu welt gewordenen Rest des
Primédrgehduses umhiillt, doch ist dieses
nutzlos gewordene Gehduse bei den meisten
Individuen in dieser Entwicklungsphase be-
reits abgestreilft, Das K&rperende ist dann
nur Eingeweidesack, vom Mantelgewebe be-
deckt,

Das Mantelgewebe scheidet nun eine Not-
schale aus, die in einem Vorgang, der nur
wenige Stunden umfaft, den gesamten Bereich
des noch ungeschiitzten Eingeweidesackes
abschlieft, Hierzu wird eine Schleimsubstanz
ausgeschieden, in der rasch und ungeordnet
Aragonitkristalle sprieBen, welche durch
organische Fibrillen und Lamellen mitein-
ander #u einem Gehduse verbunden werden,
Die offene Windung des Kérperendes wird
dabei einfach abgeprigt, In seiner Zusam-
mensetzung und Bildungsweilse ist dieses
Notgehduse eher einer Schalenreparatur &hn-
lich als einem normalen Gehduse (BANDEL
1975, Taf. 1, Fig. 4,5,6), Bis auf den Raum,
der von der letzten Windung, d.,h, dem Se~
kunddrgehduse, gebildet wird, ist der api-
kale Geh&duseteil im Bereich des ehemaligen
Primdrgehduses vollstdndig mit Dotter ge=-
fillt, FuB8, Kopf und Mantel sind dennoch
bereits in das Gehduse zurlickziehbar, doch
sltzt der Kolumellarmuskel dem Gehduse im
apikalen Teil der letzten Windung an und
nicht im Notgehduse oder auch nicht in den
Berelchen, die nach hinten allmdhlich mine-
ralisiert wurden, als die Eikapsel noch
geschlossen war,

Die Jungtiere verbleiben noch viele Tage
im schitzenden Gelegestrang, zu dessen In-
nenrdumen normales Meerwasser Uber die Spal-
ten zwischen den Kapseln ungehindert Zugang

findet, Die Jungtiere sind nicht auf von
auBen kommende Nahrung angewiesen und lber-
leben mit Hilfe der in der Regel grofBen
Dotterreserve, Im vorderen Gehdusebereich
werden in der Folge noch 2 - 3 Windungen
der Adultschale hinzugebaut, Diese sind
solide verkalkt und sehr widerstandsfidhig,
Hierbei wird Dotter verbraucht, Der da-
durch freiwerdende apikale Gehduseraum wird
vom Eingeweldesack verlassen, der sich nach
vorne verlagert, Seiln Ende scheidet ein
festes Septum ab, Eine ganze Anzahl solcher
apikaler Septen kann im Laufe der Zeit ge-
bildet werden,

Noch bevor die Dotterreserven der Jung~
tiere erschdpft sind, beginnt der Gelege-
strang zu zerfallen, in der Regel einige
Wochen nach dem sich die Kapseln gedffnet
haben, Die hierbei ins vagile Bodenleben
entlassenen Jungtiere weisen mehrere massiv
verkalkte Gehdusewindungen auf, und das Not-
gehduse wie auch Teile des Embryonalgeh&u-
ses sind in dieser Phase bereits durch Sep-
ten abgeschlossen und meist auch abgebro-
chen, Das apikale Gehduseende 1st dann durch
Septen gebildet,

Gehdusemorphologie: Jedes Gelege entldgft

nach seinem 2Zerfall zwischen 100 und 200
Jungtiere, deren Gehduse im wesentlichen

aus den letzten Windungen besteht und in
eilnem Septum enden. Da sich dieses regel-
méBig gewdlbte Septum kaum von einem Apikal-
ende unterscheidet, wenn dle Bruchrédnder
etwas abgeschliffen sind, ergibt sich der
Anscheln, als bes&Be diese Schnecke nur ein
Adultgehduse, Das noch im Kapselinneren ge-
bildete Sekunddrgehluse gleicht 1in seiner
Skulptur weitgehend dem Adultgehduse, ist
aber beim Schlipfen viel dinner als dieses,
Es wird jedoch dann rasch durch Innenauf-
lagerungen mineralischer Schichten verdickt,
Die Grenze zwischen Sekunddrgehduse und nach
hinten vorgebautem Ersatzgehduse (die Pri-
mdrschale bildet ja fiir diese Windungen kei-
ne Mineralisationsbasis) ist sehr scharf
durch den Skulpturverlust gekennzeichnet,
Das Ersatzgehduse 1st deutlich von Anwachs-
streifen gegliedert und regelmdBfig hoch-
trochoform aufgerollt, Das nach dem Schlip-
fen gebildete Notgeh8use ist vom Ersatzge-



hiuse durch eine Furche abgetrennt und in
seiner Form sehr unregelmidBig ausgebildet,
Es stellt einen Abguf des Eingeweidesack~-
endes dar, der bel jedem Individuum im Ge-
lege eines Weibchens etwas anders aussieht,
Die ersten Windungen des Gehduses von
Turbinealla angulata konnen nur erhalten
bleiben, wenn der normale Entwicklungsver=-
lauf gestdrt wird, was wohl zum Tode der
Jungtiere flihrt, Dieser Tell des Gehduses
kann als ein "transitorisches" Organ ange~-

sehen werden,

Abb, 97, Aus der Kapsel aber noch nicht aus
dem Gelege geschliipftes Jungtier von Turbi-
nella angulata. Die 5, Gehiusewindung ent-
stand zuerst, die erste zuletzt,

Juvenile of Turbinella angulata hatched from
the capsule but not from the egg mass, The
Tifth whorl formed first, the first formed
ast.

5.145 RADIX BALTHICA, SUCCINEA PUTRIS und

PHYSA FONTINALIS

Dlie SliBwasserschnecke (Basammatophora,
Pulmonate) Radiz balthica und Phyea fontina-
178 leben in Bachen und Fliissen, Sie schei-
den ei~ bis bohnenfdrmige Gallertgelege ab,
welche an Pflanzen und Steine angeklebt
werden, Die amphibische Succinea putris
klebt ihr Gelege an feuchten Untergrund,

Die groBen, guellfidhigen Eikapseln enthal~-
ten je ein zwischen 0,11 und 0,15 mm groBes
Ei, Die friihe Embryonalentwicklung von

Radiz und Sucecinea verlduft ganz dhnlich wie
die von Physa fontinalis, die von WIERZEJSKI
(1905) beschrieben wurde,

Embryonalentwicklungs: Die ersten Furchungs~-

schritte lassen eine Zellkugel entstehen,
in der die Zellen des animalen Pols nur
wenlg kleiner sind als die Zellen des vege-
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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 weltere Differen-
zierung von Entoderm und Mesoderm wird der
Keim in der Folge bilateralsymmetrisch, So-
bald der Embryo von Physa etwa aus 100
Zellen besteht, flacht er sich ab und vom
animalen Pol her wdlbt sich der Darm ein,

Bei Physa und Succinea entsteht gleich-
zeitig auch die Einwdlbung, die in der Fol-
ge zum After und Enddarm wird, wdhrend bei
Radix der After etwas spdter in Erscheinung
tritt, Im AnschluBf an die Bildung des Mun-
des und Darmes beginnt eine starke Aufnahme
von Eiklar., Dabei nehmen die Darmzellen
Dotter auf, blihen sich auf und werden gelb.
Die AuBenwand des Keims 18st sich, bis auf
einen Bereich der dem Mund gegeniber liegt,
vom Darm ab, Es bilden sich dabei zwei mit
Fliussigkeit, gefiillte Hohlrdume, die von
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 frift
Eiklar und hat bald seine Gr&Be verdoppelt,
Nun erfolgt eine bilateralsymmetrische Ein-
krimmung und Verldngerung des Keims, welche
spidter 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 zweigetellt, indem sein Lumen
dort, wo der Mundschlauch einmindet, einge-
zogen ist. Es entstehen ein kleinerer hin-
terer und ein gr&Berer vorderer Dottersack,
Direkt neben der Ausmiindung des Afters ent-
stehen in einem ovalen Bereich Mantelzellen
(Schalendriise), Bel Beginn der Sekretion
der Primirschale ist das Zellpolster bei
Radixz gleichfbrmig, bei Physa greift der
Muskelmantel Uber den Driisenzellbereich
heriber und bei Succinea schlieBt sich der
Muskelmantel iUber dem Drisenpolster, Das
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Abb, 98, Embryo von Succinea putris in der
Entwicklungsphase der Veligerlarve, Die
Schalendrlise (SM) ist vor der Bildung des
Primdrschdlchens vom Muskelmantel Uberdeckt,
Der Darm ist durchgehend und uUber Mund (M)
und After (A) nach auBen offen,

Embryo of Suceinea putrie in the early ve-
liger stage of development, The shell gland
(SM) has become covered by the muscle mantle
before primary shell is secreted, Mouth (M)
and anus (A) connect the intestine to the
outside,

Primdrschdlchen l&st sich rasch vom Bildungs-
gewebe und wifd von einer aragonitischen
Mineralschicht unterlagert, Schale und Ge-
webe stehen ilber den Muskelmantel miteinan-
der in Verbindung, der auch bel FRadix nur
iber die Schalenkante greift, Das Sucecinea-
Primdrgehduse ist in diesem Stadium eine

Innenschale,

Der hintere Dottersack vergréBért sich
und fillt nun den Teil des Eingeweidesackes,
der in der Schale gelegen ist, Sobald eine
erste, tassenfdrmige Schale ausgeschieden
ist, differenzieren 8sich eine Reihe von
Organen wie Mantel-Lungenh&hle,. Augen,
Tentakel, Radula, KriechfuB und ein zwei~
kammeriges Herz, Das Velum ist verschwunden,
dafidr haben sich am Mantelrand und in ver-
stdrktem MaB um die Mantelh8hle herum Zi-
lien gebildet, Daher findet im Eiﬁgang 2ur
MantelhBhle eine krdftige Wasserstrdmung
statt, Bel Suceinea weicht nach Bildung von
etwas weniger als einer Gehdusewindung die
Muskelmantelhiille zuriick und gibt so einen
Teil der Schale frei, die damit zur AuBen-
Die MantelhShle ist wdhrend
des trochospiraligen Wachstums der Schale
von der rechten Seite allm#hlich auf die
linke Seite des Geh#uses herilbergewandert,
wobeil sich ihre Position in Bezug auf den
Kopf nicht verdndert hat, Der GehHuserand

ist noch fest mit dem Mantelrand verbunden,

schale wird,

abb, 99, Embryo von Radix balthieca nach Bil-
dung der Mantelhdhle (MH), an deren Basis
das Herz (H) pulsiert, ID = Innerer Dotter-
sack; AD = RuBerer Dottersack; M = Mund;

R = Radula; A = Anus,

Embryo of Radix balthica after formation of
the pallial cavity (MH), with the heart
pumping near its base (H). ID = inner yolk
reserve; AD = outer yolk reserve; M = mouth;
A = anusy R = radula,

Erst kurz vor dem Schliipfen 1l&st sich der
Mantelrand von der Schale, Nun ist der Weich-
kOrper iUber Muskelstrdnge mit der Gehduse-
innenseite verbunden, Das Gehduse hat jetzt
eine Schalenwindung und fiillt die Eikapsel
fast ganz aus, Zwel Drittel des Gehduse-
lumens sind immer noch von Dotterzellen
eingenommen, der Korper kann sich gerade in

das Gehduse zuridckziehen,

Embryonalgehéduse: Das Prim8rgehduse von

Radix balthica welst neben Runzeln und gir-
landenartigen Falten von Anfang an eine
deutliche Anwachsstreifung auf, Der Uber-
gang vom Primdr- zum Sekunddrgehduse ist
meist an einer Zone dichter, kféftiger An-
wachsstreifung erkennbar, Es gleicht dem
Embryonalgehduse von Lymnaea stagnalig

(Abb, 100) weitgehend, Das Embryonalgehiuse
von Physa fontinalis ist linksgewunden, aber
ansonsten dhnlich aufgebaut, wlie das von
Radixz., Bel Physa ist oft ein leicht ge-
strelifter, fast glatter Anfangsteil von
weniger als einer halben Windung vom folgenden
Gehduse durch das Einsetzen einer krdftige-
ren Anwachsstreifung abgesetzt, die den Zeit-
punkt bezeichnet, indem der Muskelmantel die
Verankerung zur Schale ibernimmt, Lymnaea-,
Suecinea-, Radix=- und Physa-Schllipflinge

besitzen ein Gehduse, welches durch eine



diinne aber feste Kreuzlammellenschicht mi-
neralisiert ist,

SR s

Abb, 100, Embryonalgehdusewn Physa fontinag-
l<ie (A) und Lymnaea stagnalie (B), Charak-
teristisch flir die Bildung eines mit dem
Mantelrand verbundenen und bereits verkalk-
ten Embryonalgehduses ist die girlandenar-
tige Skulptur in Verbindung mit Anwachs-
streifung.

Embryonic shells of Physa fontinalie (A) and
Lymnaea stagnalia (B). The shell is

during its formation fixed to the soft

parts of the body by the muscle mantle.
Characteristic features of its sculpture

are crescentic growth lines.

5,1.6 CEPEA, ENA, CXYCHILUS und MONA-

CHOIDES

Diese terrestrischen Pulmonaten Mittel=-
europas produzieren Eiler, die mit einer
kalkigen Hille umgeben sind und in feuchten
Bereichen auf oder im Boden abgelegt wer-
den,

Embryonalentwicklung: Die Eizelle miBt zwi-
schen 0,10 und 0,14 mm im Durchmesser und
schwimmt in viel Eiklar in der 1-3 mm gro=-
Ben Eikapsel, Die beli den ersten Zelltei-
lungen entstehenden Zellen enthalten Dotter
in etwa gleichem MaBe, Schon rasch filhrt
die Zellteilung zur Bildung einer gleich-
fdrmigen Zellkugel (Blastula), die schen

in diesem Stadium Uber vakuolenreicﬁe Zel-
len Eiklar aufnehmen kann, wie MOOR (1977)

fir Bradybaena fruticum nachweisen konnte,

In die Zellkugel wachsen an zwei eilnander
etwas schridg gegenilberliegenden Stellen

Zellen in den Innenraum vor, die sich im
Inneren treffen und hier den Darm bilden,
So sind gleichzeitig Mund, Anus und Darm
entstanden, Sofort beginnt die verstidrkte

Aufnahme von Eiklar Uber den Mund unter
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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 widchst rasch zu dop-
pelter GrdBe heran, An der schmalen Seite
zwischen Mund und Anus wdlbt sich rasch der
FuB vor, wihrend die andere Seite des Keims
durch ein Fliissigkeitspolster zwischen Darm
und KeimauBenwand abgebldht wird und so zur
Kopfblase wird

Abb, 101, Embryo von Cepaea hortensieg in der
Phase der ersten Gehidusebildung, Die Primir-
schale (S) 1ist noch fest mit dem schalenab-
scheidenden Drilsenmantel (SM) verbunden,
wird aber bereits vom Muskelmantel (MM) von
auBen fixiert, Der Darm ist durchgehend und
ber Mund (M) und Anus (A) nach auBen offen,
Der FuB entsteht (F).

Embryo of Cepaea hortengis during first 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}),

Die Schalendriise tritt nun nahe dem After
in Erscheinung und die charakteristischen
hohen Zellen des Driisenbereiches gleichen
im mikroskopischen Bild weitgehend den Zel-
len, die den After umrahmen und das Enddarm-
rohr bilden, sodaB sie beide Bereiche leicht
miteinander verwechselt werden k&nnen, was
in der Literatur auch vielfach vorgekommen
ist, Mit den Drisenzellen gleichzeltig wird
ein diese Zellen umgebender Muskelmantel
ausgeschieden, welcher bei Cepaea hortenstis
und Monachoides rubiginosa einen Wulst um
das Drilsenzellpolster herum bildet, bei
Oxychilus cellariue sich iber dem Driisen-
zellpolster fast und bei Ena montana ganz
schlieBt, Nun wird das erste organische
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Schalenkdppchen ausgeschieden, nach dessen
Bildung der Kontakt zwischen Perlostracum-
zellen und Schale geldst wird und der Mus-~
kelmantel die Schale von auBenmit dem Ge-
webe verankert, Welterer Schalenvorwuchs
erfolgt in Anwachszonen und die organische
Kappe der Primdrschale, wie auch die wei-
tere embryonale Sekunddrschale, wird durch
Aragonitunterlagerung mineralisiert,

Abb, 102, Embryo von Mornachoides rubigincsa
mit groBem Eiklarsack lUber dem Kopf (KB) und
FuBblase am Hinterende des FuBes (FB), Die
Schale ist nicht mehr mit den Driisenzellen
des Mantels (SM) verbunden, wird aber vom
Muskelmantel (MM) im breiten Saum von auBen
fixiert, Die organische Schale ist nun von
Kalk unterlagert,

Embryo of Monachoides rubiginosa with large
yolk-reserve above the head (KB) and balloon
like 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.

Das Gehduse umwidchst allmdhlich den Ein~-
geweidesack und tritt auch bel Ena montana
wieder aus der Muskelmantelumhiillung heraus,
Der FuB wdchst am Ende 2u zwei langen, bei
den 4 Arten etwas unterschiedlich grofen
und verschieden geformten Hohlgebilden
heran, die vermittels kontraktiler Fasern
zusammengezogen werden kénnen und s8¢ Kor-
perflissigkeit durch den hohlen FuB in
den Bereich der Kopfblase pumpen, Dort, wo
die Kopfblase unter den Muskelmantel in die
sich bildende Mantel-Lungenhbhle reicht,
entsteht eine Gegenpumpe, das Larvalherz,
Die ‘durch diese Pumpaktion der Krperfliis-
sigkeit gekennzeichnete Entwicklungsstufe
f4llt mit dem Zeitpunkt zusammen, zu dem
schon eiln wesentlicher Teil des Kdrpers
mit mineralisierter Schale bedeckt ist,

Das CaCO3 fur die Schalenverkalkung wird

der Kalkhillle der Eikapsel entnommen, die
zunehmend dilnner wird, Erst kurze Zeit vor
dem Schlipfen 18st sich der Muskelmantel
von der Schale und die Verbindung zwischen
Welchk8rper und Schale ist nun im Gehduse-
inneren gelegen, Nicht weit hinter dem Miin-
dungsrand an der Seite der Innenlippe setzt
ein Retraktormuskel an, Die larvalen Pump-
organe sind abgebaut, der FuB ist zum
Kriechfu geworden, und die Kdrperflissig-
keit wird durch das neugeblldete endgiiltige
Herz bewegt,

(/\J’\.

Abb, 103, Embryoc von Bradybaena fruticum
kurz vor der Abldsung des Muskel-Mantel-
randes vom Gehduserand, Das Tier besitzt
noch eine groBe FuBblase (umgezeichnet
nach MOOR, 1977, Abb, 15b),

Embryo of Bradybaena fruticum shortly before
detachment of the muscle mantle from the
outside of the shell, A foot pump is still
present,

Embryonalgehduse: Das flach trochospiralig

aufgewundene Embryonalgehduse 188t sich in
zwel Abteilungen untergliedern, Die erste
wird von dem Bereich eingenommen,in dem das
Primdrgehduse im festen Kontakt zum Mantel-
rand ausgeschieden wurde. Dieser Bereich um-
faBt bel Cepaea und verwandten Landschnek-
ken nur eine flache Kuppe, Als Skulpturele-
mente treten Runzeln und Falten auf, die in
radidrer und in spiraliger Richtung verlau-
fen (Abb, 104), Eine Anwachsstreifung fehlt
hier. Diese tritt dort auf, wo sich das
Sekunddrgehduse an das Primdrgehduse an-
schlieBt, Das Sekundidrgehduse welst neben
der Anwachsstreifung auch bereits Merkmale
der Adultskulptur auf, sodaB der Zeitpunkt
des Schlipfens aus dem Ei nur durch beson-
ders dichte und krédftige Anwachsstreifung
gekennzeichnet wird, Die Dimension des

liegt

apikalen Geh&duseendes (Protoconch)



bei etwa 0,25 mm, das Primdrgehduse mift
0,5 bis 0,8 mm im Durchmesser und der
Schlipfling besitzt ein etwa einen Milli~-
meter grofes Gehduse,

Abb, 104, Frihontogenetisches Gehiduse von
Bradybaena fruticum mit durch starke Zunah-
me der Anwachsstreifung gekennzeichnetem
tbergang zum Adultgeh#duse, Das Primirgehdu-
se stellt nur eilnen kleinen Napf dar, der
durch die erste schwache Anwachsstreifung
vom Sekunddrgehduse getrennt ist,

Embryonic shell of Bradybaena fruticum
showing the small primary shell cup without
growth lines, followed by the embryonic
shell with few and minor visible incre-
ments and the onset of the adult shell
documented by strong growth lines,

S5,1,7 ARION HORTENSIS

Die terrestrische Nacktschnecke Arion
horteneie (Stylommatophora, Pulmonate)
bildet kleine Gelege, welche aus 6 -~ 12
etwa 1 mm groBen, ovalen Eikapseln beste-
hen, die an feuchten Stellen abgelegt wer-
den, Das in der durchsichtigen Eikapsel
enthaltene Ei mist zwischen 0,13 und 0,15
mm im Durchmesser und schwimmt im Eiklar,
Dlie Embryonalentwicklung ist stark tempe~
raturabhidngig und dauert von der Eiablage
bis zum Schliipfen etwa drei Wochen,

Nach den ersten Furchungsstadien entsteht
eine Zellkugel, deren Innenlumen vollstédn=-
dig von Zellen eingenommen wird, MEISEN~
HEIMER (1898) beobachtete bel Limax maximus,
das8 schon vom 16-Zellen~Stadium an vom
Keim tlber Zellvakuolen Eiklar aufgenommen
werden kann, Dann wird der Keim etwas un-
regelmdisig abgeflacht, Eine Auswdlbung,
der spétere FuB, ist sichtbar, In diesem
Stadium wdlbt sich der Darm an zwel schrig
entgegengesetzten Orten ein, Noch vor sel~
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ner Ausformung beginnt der Embryc, mit Hil-
fe von Zilien, im Eiklar zu rotieren,

Mit der Funktionsaufnahme des Darms, an-
fangs nur ilber den Mund, dann aber rasch
auch lber 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 von der
Auswdlbung des FuBes, kugelig und diese
Tendenz verstdrkt sich noch dadurch, das
sich das Gewebe der AuBSenhiille von der sich
erweiternden Dotterzellen-Darmwand abhebt
und zur Kopfblase wird, Sowohl die Epidermis
des FuBes, als auch die der Kopfblase ist
von zahlreichen Muskelzellen durchsetzt,
Muskelzellen durchspannen auch die Hohl-
rdume, die in beiden vorhanden sind, Die
Schalendriise tritt nahe dem Anus als rundes
Zellpolster in Erscheinung, Muskelmantel-
zellen wachsen iiber dem sich ausdifferen-

zlerenden Driisenzellpolster zusammen,
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Abb, 105, Der Embryo von Arion hortensis
zur Zeit des ersten Erscheinens minerali-
scher Schalenablagerungen, die durch den
Schalenmantel (SM) unter der geschlossenen
Hille des Muskelmantels (MM) abgeschieden
werden, Der Darm bildet einen einfachen
Bogen (M = Mund, A = Anus) mit dem FuB da-
zwischen (F),

Embryo of Arion hortensis at the time of
the first appearance of shell secreted by
the gland cells (SM) and covered by the
muscle mantle above (MM), The intestine
forms a simple loop between mouth (M) and
anus (A), F = foot.

Arion scheldet in diese Schalendriisen-
H8hle hinein gleich nach ihrem VerschluB
Kalzitkristalle unter ein sehr zartes or-
ganisches Schidlchen aus, die nur allmdh-
lich gréBer werden und unregelmdBig bleiben,
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(Abb, 105), Die Umhiillung der abgeschlos-
senen Schalendriise bildet ein Gewebe, wel~
ches von MEISENHEIMER (1897) "Mantel" ge-~
nannt wird, Dleser Bereich des Kbrpers

ist der einzige, der so etwas wie eine
Torsion durchmacht und zu einer Windung
umgeformt wird, Der Vorderrand dieses "Man-
tels" hebt sich allmdhlich ab und bildet
den Hohlraum (Mantelh®hle), in den hinein
sich der Enddarm Sffnet, Das Hinterende des
FuBes besteht aus einer langen, von einer
dilnnen muskeldurchsetzten Epidermis umgé—
benen Blase, Die FuBblase ist vom eigent=-
lichen FuB durch eine Abschniirung deutlich
getrennt,

Die Kopfblase wird anfangs vornehmlich
von den groBen Dotterzellen gefiillt, wel-
che die Darmwand bilden, Sie hebt sich im-
mer mehr von dieser ab, Die Kopfblasenepi=-
dermis ist von vielen Muskelzellen durch-
setzt, die llber Muskelfasern mit den Dot-
terzellen des Darms in Verbindung stehen,
Die FuBblase beginnt mit der Aufnahme ihrer
Tdtigkeit als Pumpe der Kdrperflissigkeit
vor der Kopfblase, Diese pumpt erst dann
mit, wenn eine Radula erkennbar ist und
sich der Kopf am Vorderende des FuBes in
drei hintereinanderliegenden Falten diffe-
renziert hat,

Abb, 106, Arion hortensis-Embryo in seiner
Eikapsel in der Phase der Pumptétigkeit
der Kopfblase (KB) und der FuBblase (FB),
Die Schale (S) liegt unter der Hiille des
"Mantels", Der Kopf (K) und der eigentli-
che FuB (F) sind von den kontraktilen,
transitorischen Organen abgesetzt, R = Ra=-
dula,

Arion hortensie embryo within its egg cap-
sule during phase of pumping of body liquid
between foot-tip (FB) and head (KB), The
shell (S) is covered by muscle mantie and
the actual head (K) and foot (F) develop
?s;;des transitional head (KB) and foot

Sobald die Kopfblase mit ihrer rhythmi-
schen Kontraktion beginnt, bildet sich ein
ganz regelmdBiger, kraftvoller Pendel-
schlag zwischen FuBblasen-~ und Kopfblasen-
kontraktion heraus, durch den die Kdrper-
fliissigkeit in ganz gleichmidBigem Strom
durch den ganzen Embryo gepumpt wird (Abb,
106), Die FuBblase ist in diesem Stadium
der Embryonalentwicklung oft fast so lang,
wie der restliche Keim, die Kopfblase ist
grof und rund, In diesem Stadium fiillt der
Embryo das Innere der Kapsel weitgehend
aus und die N&hrflissigkeit ist aufgezehrt,
Der "Mantel" wdlbt sich ilber der Kopfblase
auf und letztere wandert allmihlich in die-
se HShlung zuriick, bei gleichzeitigem Ab-
bau der Dotterreserven in ihrem Inneren,
Die FuBblase wird abgebaut, Zum Schliipf-
zeitpunkt 1st aus dem "Mantel" der vordere
Schild geworden unter dem die Lungen gele=-
gen sind, Im Schild innen liegt das Scha-
lenrudiment, welches wdhrend des gesamten
Lebens aus unregelmdfSigen Kalzitkristallen
besteht (Abb, 107) und die Funktion einer
Kalkreserve Ubernommen hat (FOURNIE 1979),

Abb, 107, Das Embryonalschdlchen von Arion
hortensie besteht zum Schliipfzeitpunkt aus
einer flachen, unregelmifig begrenzten
Platte einzelner Kalzitkristalle,

The embryonic shell of Arion hortensis
consists of flattened calcite crystals
fused into irregular shape,



5.2  ONTOGENETISCHE ENTWICKLUNGSSCHRITTE
UND ENTWICKLUNGSGESCHICHTE DER

MOLLUSKEN = ONTOGENY AND PHYLOGENY
WITHIN MOLLUSCS

Fertilization of the egg cell
nally external and has become internal

is origi-

only within higher gastropods, Egg brooding
has developed independently in all mollusc
groups. Cephalopods fertilize their eggs
still within their body, but only after

the eggs have been surrounded by the egg
capsule membranes and 1iquids, Only egg
capsules of higher gastropods including
Neritacea can be sufficiently impermeable
to organic substances to allow the inclusion
of substancial amounts of nutrients stored
around the egg, Here many fertilized eggs
can be included within a single capsule
which enables the development of nurse egg
feeding.

Cleavage in general follows the spiral
pattern within all molluscs, but its reali-
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
onwards, when smaller upper yolk poor and
larger lower yolk rich cells develop.

It is not possible to place molluscs
into either within protostome or deutero-
stome type of development, since during
ontogenies of individual species the mouth
or the anus may form as first body opening
and function in taking up food, Often both
openings form at the same time,

The trochophore represents the first
possible phase of development during which
free swimming can be accomplished in the
sea or in egg capsule liquid, This phase
can be absent, or it can serve as a means
of spreading only (Polyplacophora), or to
extract food from the sea (Zeredo), or to
suck in capsule liquid (viviparus), With
formation of the shell gland the trochophore
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changes into the veliger, This gland is
present only on embryonic conchifera, not

in polyplacophores. In the later the trocho-
phore is the only swimming phase which
directly 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 first
mineralization of the cuticula,

The shell gland of conchiferan molluscs
forms within the early ontogeny right after
ectoderm and entoderm have differenciated
and in most cases before or together as
first ciliary locomotion occurs, With its
late
Cambrian, modern molluscs developed, Early
Cambrian molluscan fossils should be related

first appearance, probably at the

to modern Aplacophora and Placophora,
Ancient Monoplacophora are mysterious, As

a group non-conchiferan molliuscs 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
controversiatl,

The shell gland and the mantle developing
from its growth across the visceral mass,
consists of three functionally and morpholo-
gically different types of cells, Gland
cells produce the primary organic shell and
later become the cells of the periostracum
groove secreting the outermost, highly
organized organic shell, Simple mantle
cells develop behind the ring of spreading
gland cells and finally coever the whole
visceral mass, These cells are responsible
for the production of the extrapallial fluid
from which highly organized mineral and
organic shell forms, Muscle mantle cells
produce the outer edge of the mantle and
provide the matrix on which the products of
the periostracumcells are formed.The muscle
mantle can fuse over the two other types of cells
before the shell
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

is secreted, or can become

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 bilaterally symmetrical, it secondaryly
in gastropods and may
secondarily be transformed into a true larva

becomes trochospiral

feeding on planktonic organisms, A veliger
may not be developed where later ontogenetic
stages allow swimming as in cephalopods,

It may be lost where its development is
strongly altered as in fresh water and

land molluscs, The primary shell in bivalves
as well as scaphopods consists of a single
simplie plate, which in the case of the
bivalves is folded along a middie 1ine by
action of a muscle, Right after this muscula-
ture is reorganized into that of the follo-
wing veliger stage, Calcification of the
primary shell depends upon the following
development, but covers only the valves,

not the fold Tine,

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 bilaterally symmetrical shell
into a trochospiral shell (archaeogastropods),
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, It is retained in gastropods where
ever there is a free swimming embryonic
or larval phase, It may be homologous to
the byssus of bivalves and it is lost where
the foot is transformed into a funnel
(cephalopods), into a pumping device for
body liquid (many embryonic pulmonates)
and where two shell openings are developed
(scaphopods), The development of a siphun-
cular system separates the cephalopods from

all 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 ciliary
means and a number of special adaptations
regarding hard and soft parts of the body
occur, Before benthic 1ife 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,

5.2,1 TABELLARISCHE DARSTELLUNG

Eizelle: a) Befruchtung auBerhalb des Kér-
pers ist ursprlinglich (seit Pré&kambrium),
z,B, Polyplacophoren, Bivalvier, Scapho-
poden, Archaeogastropoden, Alle k®nnen ein-
fache Brutpflege entwickeln,

b) Befruchtung innerhalb des Kérpers (Nach-
Kambrium) :

- bei Cephalopoden ilber Spezialisierung des
Arms und Bildung von Spermakapseln,

~ bel Gastropoden Uber Bildung eines Penis,

Eikapsel: a) Bleibt bel AuBenbefruchtern

einfach und durchlissig (auch bei Cephalo-
poden) ,

b) Erm&glicht bei echten Innenbefruchtern
(hShere Gastropoden) Sonderbildungen (ab
?Silur):

~ Beigabe fliissigen N¥hrdotters (z,B, Radizx,
Arion),

- N&hreier (z,B. Buceinum, Turbinella),



- Schutz durch undurchlédssige Kapselhiillen

(z.B, Neritina, Cepaea).

Furchungs Spiralfurchung ist urspriinglich,
wird durch Dottergehalt abgewandelt:

~ Verzdgerung der Zellteilung am vegetati-
ven Pol (sehr hdufig),

- Zellkappentypus (z.B, Neritina, Theodozxue),
- Keimscheibentypus (z.B, Septia, Nautilus),
Verlust der Spiralfurchung,

Entodermbildung:
im Typus der Deuterostomie (z,B, Viviparus)
b) Maskiert durch Dotter:

~ Urmund schlieft sich nach Gastrulabbildung

a) Unmaskiert, ohne Dotter

(z.B, Bithynia),

- es entsteht kein Urmund mehr (z,B, Litto-
rinal,

- Entoderm wandert in KdrperhShle vor ihrem
VerschluB8 ein (z,B, Neritina),

- Entoderm unterschichtet Ektodermscheibe

(z4B, Sepia).

Trochophoralarve: Erstmdgliche freischwim=-

mende Larvenform der Mollusken,

1, Grundtypus: bei Polyplacophora

2, Abwandlungen:

a) Hlllglockenlarve bei Vertretern der
Solencgastres, Protobranchia, Scaphopoda,
b) Larve zur Aufnahme von Ndhrflissigkeit
(z+Bys Viviparue) oder freischwimmend und
Plankton-fressend (z.,B. Teredo)

3, Bel vielen Mollusken nur kurz oder nicht
entwickelt, Wenn nur eine Darméffnung vor-
handen ist, liegt sie am vegetativen Pol
(Urmund), wenn beide Offnungen vorhanden

sind, sind dies Mund und After.,

Mantelranddrises a) Polyplacophoren: erst

nach Bildung der ersten Mineralschale und
nach Ubergang zum Bodenleben,

b} Conchifera: Bildung in der Schalendriise
des Embryos, vor dem erstmbglichen Erschei~-
nen einer Kalkschale,

Schalendrises a) Nicht vorhanden bei Caudo-

foveata, Solenogastres und Polyplacophora,
b} vorhanden bei conchiferen Mollusken,
Entsteht beim ersten Zusammentreffen ven
Ento- und Ectodermzellen, unabhidngig vom

Entwicklungstyp. (? Oberes Kambrium),

Veligerlarve: 1, Typische Larvalform der
Conchifera {(seit Oberkambrium),
Weichkdrper:

a) urspriinglich bilateralsymmetrisch,
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b) sekunddr trochospiralig,

c) zum Planktonfang umgeformt (h&here
Muscheln und Schnecken),

2, Fillt dort aus, wo spdtere Schwimmphase
auftritt (Cephalopoda) oder wenn keine Lar-—-
valphase mehr mdglich ist (viele Land- und
StiBwassermollusken)},

Primdrgehiuse: Conchiferentypisches Exoske-

lett der Larve.
1, a) Grundtyp: bilateralsymmetrisch, ein-
teilig (Scaphopoda),

b) Sekundir zweiteilig (Muscheln),

¢c) Sekundir trochospiralig (Archaeogastro-
poden) ,

d)} Trochosplralig (HShere Gastropoden),

2, Abwandlungen bel Aufgabe des freien
Larvallebens:

a) bleibt bis zum Schlipfen mit Mantelrand
verbunden (z,B, Ammonitella},

b) wird elastische NZhreiersackwand (z,B.
Buceinum, Turbinella),

¢) 18st sich rasch vom Mantelrand und wird
von auBen vom Muskelmantel gehalten (2,B,
Sepia, Nautilua, Radix) oder Ulber Muskelge-

webe von innen verankert (z,B, Theodozxus).

Retraktormuskel: Dient dem Riickzug ins Pri-

midrgehéduse,

1. Urspriingliche Form: 1 Paar (Muscheln,
Archaeogstropoden) ;

2, Verdnderungen:

a) Trochospirales Gehduse: ein Spindelmuskel,
b) Bei Aufgabe des Rickzugs ins Gehd&use:
breite Gewebeanheftung (z.B, Sepia, Spirula,

Viviparus, Physa).

Operculum: 1, Urspriinglicher Aperturver-
schluf des

2, Umwandlung bei Verlust dieser Auf-

Larvalgeh&uses (ab ? Oberkambri-
um) j
gabe: Muscheln (Klappen schliefen Gehduse)-
wird zur Byssusdriise (Oberkambrium);

3, Verlust bei Funktionswechsel des FuBes:
a) Trichterbildung (Cephalopoden) (Ordovi-
zium),

b) FuBblasenbildung (SiiBwasser und Land-

Pulmonaten) (Spatpaldozoikum),

Torgion: Spaltet die Gastropoden von den
restlichen Conchifera (? Oberkambrium):

a) Typus der Weichkdrpertorsion vor Scha-
lentorsion (Archaeogastropoda) (seilt Ober-
kambrium) , A

b) Weichké6rpertorsion in Zusammenklang mit

Schaleneindrehung (h8here Gastropoden) (?Silur),
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Siphonalasystem: Spaltet die Cephalopoden

von den restlichen Conchifera (im Oberkam-
brium),

Primdrgehiuseumbau: a) Scheldet Archaeo-

gastropoden von restlichen Gastropoden,
b) Spaltet die Muscheln von den restlichen
Conchifera,

Larvale Nahrungsaufnahme: a) nicht vorhan-

den bei Scaphopoden, Archaeogastropoden,
Protobranchiern, b) vorhanden bei hdheren
Muscheln (Ordovizium) und hBheren Gastro-
poden (? Silur),

Freischwimmende Larve: Velum besitzt Nah-

rungsrinne, transitorische Organe wie Lar-
valschale, Larvalherz, Larvalniere ent-
wickeln sich, Erméglicht Entwicklung von
Langzeitveligern, z,B, Tonnaceen (Jura)
und pelagische Schnecken z,B, Pteropoden,
(Kreide), Heteropoden (Jura),

Kapselentwicklung: a) Bei marinen h&heren

Schneckens: 8hnlich wie bei freier Larval-
phase, Meist reversibel, b) Bei Land- und
stiBwasserschnecken: weg vom freien Larval-
stadium, Irreversibel,

Metamorphose: a) Vorhanden bei Formen mit
larvaler Nahrungsaufnahme, b) Nicht vor-
handen bel niederen Schnecken und Muscheln,
Scaphopoden und Cephalopoden,

Radula: Adulttypischés Organ zur Nahrungs=-
aufnahme, Verlust bei Muscheln (Filtrierer)
und einigen Schnecken (Parasiten),

5.2,2 EIZELLE UND EIKAPSEL

Die Befruchtung der Eizelle erfolgt bel
Archaeogastropoden melst auBferhalb des Kdr-
pers, Die midnnlichen Zellen (Spermazoen)
miissen, bevor sie sich mit den Eizellen
vereinigen kdnnen, deren gallertige AuSen-
hiille, die Kapselhiille und die diinne Membran
des Eies durchdringen (Kapitel 2,2,1),
Diese Art der Befruchtung auBerhalb des
Kdrpers ist die urspriingliche, Sie ist
nicht nur bei Archaeogastropoden anzutref-
fen,. sondern auch bel Polyplacophoren,
Scaphopoden, Bivalviern, etwas abgewandelt
bel Cephalopoden und wahrscheinlich auch
bel Monoplacophoren die Regel, Bei Cephalo-
poden findet die Befruchtung des Eies im
Schutz der Mantelh8hle und im Bereich des

Uterusausganges statt, Die frilhen Formen
der Mollusken waren aller Wahrscheinlich-
keit nach in der Regel getrenntgeschlechtlich.

Eine einfache Form der Brutpflege tritt
bei manchen Patellaceen und Fissurellaceen
auf, Hier verbleiben die Eier in der Mantel-
hthle oder in einer besonderen Bruthdhle
des Weibchens und werden von Spermatozoen
befruchtet, die mit dem Atemwasserstrom
herangefiihrt werden (Kapitel 2,2,1), Solche
Brutpflege ist auch bei einigen Polyplaco-
phoren (PEARSE 1979) und Muscheln (SASTRY
1979) bekannt, Bei Muscheln sind besonders
manche Arten des SliBwassers (Sphaeriidae)
auf eine weitere Erndhrung durch die Mutter
angewiesen oder haben eine parasitische
Larvalphase (Unionidae) entwickelt,

Nur bei h8heren Gastropoden (Neritaceen,
Meso- und Neogastropoden, Opisthobranchiern
und Pulmonaten) sowie bei Cephalopoden wer-
den die Eier im Kbrperinneren befruchtet,
Sie kdnnen nach der Befruchtung einzeln oder
zu mehreren zusammen in Kapseln und Gelegen
zusammengepackt werden, deren AuBenwénde re-
lativ undurchlidssig sind, Damit kann zwi-
echen Ei und Kapselwand relativ diinnflilssi-
ges Ndhrmaterial, sogenanntes Elklar mitge-
geben werden und zwar bei den meisten hohe-
ren Prosobranchiern (Meso- und Neogastro=-
poden) in sehr unterschiedlicher Menge bel
marinen Opistobranchiern und Pulmonaten in
geringer Menge und bel Land- und SliBwasser-
pulmonaten in groBer Menge (Kapitel 5,1.,5).
Auch Dotterhiillen werden gebildet, wie im
Falle von Littorina sazatilis (Kapitel 5,1,1)L
In Eikapseln, deren Innenraum mehrere Eler
enthdlt, kbnnen einige Embryonen sich auf
Kosten anderer durch Kannibalismus Nahrung
verschaffen (z,B, Theodoxus, Kapitel 4,3),
oder eine Anzahl von Eiern kann von vorne
herein als N&hreler vorausbestimmt sein
(beli Meso-Neogastropoden, Kapitel 5.1.4),
Die um das befruchtete Ei ausgeschiedene
Kapsel kann sehr derb und fast undurchlés-
Blg werden, wie im Falle der Neritaceen
(Kapitel 4,2), bei vielen hbheren Mesoga-
stropoden (BANDEL 1976a) und Neogastropoden
(BANDEL 1976a,b), Bel Pulmonaten k&nnen die
Elier von einer Kalkhlille umgeben sein (Ka-
pitel 5,1,6), Bei SilBwasser~ und Landpulmo-



naten ist nur ein Ei pro Kapsel vorhanden,
sodaB die Entwicklung von Ndhreilern hier
nicht vorkommt, Beili hdheren Prosobranchiern
(Neritaceen, Meso- und Neogastropoden)
treten hduflg Kapseln mit vielen Eiern

auf, Hier kann es dazu kommen, daB N&hr-
eier gefressen werden (FIORONI 1967, BAN=-
DEL 1975a).,

5.,2,3 FURCHUNG UND DOTTERGEHALT DER EIER

Die Furchungsschritte, die von der Ei-
zelle zu eilner Zellkugel oder Keimscheibe
fihren sind sehr verschieden ausgebildet,
Das extrem kleine Eil von Viviparus viviparus
teilt sich in ungefdhr gleichgroBe Zellen
auf, sodaf sich schon rasch eine Hohlkugel
bildet, deren AuBenhaut aus v6llig gleich-
artigen Zellen besteht (Kapitel 5,1,2),

Das extrem groBe Ei von SepZa hingegen wird
nicht gefurcht, sondern jeder Furchungs-
schritt ist hier beendet, sobald die je-
wellige Furche das Cytoplasma der Keimschel-
be durchschnitten hat und die darunterlie-~
gende Dottermasse erreicht ist (Kapitel
3,4,1), Zwischen diesen beiden Extremen
scheint es kaum eine Verbindungsmdglichkeit
zu geben, Dle 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
dhnlich waren (Kapitel 3.6),

Bei Gastropoden sind die Eizellen in
der Regel grdBer als jene von Viviparus
viviparug, was darauf beruht, daf sie mehr
Dotter enthalten. Bei der Furchung ent-
stehen keine gleichgrofien Zellen, sondern
die ersten vier Zellen des vegetativen
Pols im Acht-Zellen-Stadium des Keims =sind
gréBer als die vier Zellen des animalen
Pols, In den vier grdBeren Zellen ist Dot-
tersubstanz angereichert und dadurch ver-
l8uft ihre Teilung langsamer, als in den
protoplasmareichen, dotterarmen Zellen des
animalen Pols, Wo dieser Unterschied ge-
ring 1st, wie beil Radiz und Phyea (Kapitel
5,145 und 5,1,7) oder bei den mediterranen
Trochaceenarten (Kapitel 2.1) erfolgt die
Tellung noch streng nach dem Spiraliertyp.,
Jede Mikromere (Zelle des animalen Pols)
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ist gegen die zugehdrige Makromere (Zelle
des vegetativen Pols) im Acht~-Zellen-Sta-
dium nach rechts verschoben, Bel welterer
Teilung entsteht daher ein regelméBiges
Muster, von dem WIERZEJSKI (1905) meinte,
daB es die beste Form der Zellteilung dar-
stellt, bei der der Raum mdglichst gut aus-
genutzt wird und gleichzeitig der Kontakt
zwischen den Zellen sehr eng ist, Daher ist
die Energieillbertragung von Zelle zu Zelle
gut gewdhrleistet, WIERZEJSKI vertrat die
Auffassung, daB sich dieser Typus der Zell-
teilung bel verschiedenen Tiergruppen unab-
hdngig voneinander ausgebildet hat, Das Ei
braucht seiner Meinung nach keinen besonderen
stoff, der diesen Typus der Zellorganisation
vorherbestimmt,

Demgegeniber vertritt GOTTING (1974) die
Auffassung, daB die spdtere Morphogenese be-
reits in der Oocyte begriindet ist, Schon
vor der Befruchtung zoniert sich, seiner
Meinung nach, das Oocytoplasma, Dieser Pro-
ze8 der chemischen und strukturellen Dif-
ferenzierung soll nach der Befruchtung und
widhrend der ersten Furchungsschritte weiter
laufen, Das Verteilungsmuster soll hierbei
von Substanzen hervorgerufen werden, die
die Lage der Kernspindel beeinflussen und
den Furchungsablauf damit bestimmen, GOT-
TING vertrat folglich die Auffassung,das
die Spiralfurchung phylogenetisch nur ein-
mal entstanden sei, Diese beiden kontrdren
Auffassungen Uber die phylogenetische Aus-
sagekraft der Furchung vom Spiraliertypus
bestehen im biclogischen Schrifttum gleich-
wertig nebeneinander,

In den Zellen des vegetativen Pols kann
nach der Ausbilldung des Acht-Zellen-Stadiums
so viel Dotter angereichert sein, daB, wie
im Falle von Neritina und Theodoxusg (Kapitel
4,3,1), keine weitere Teilung dieser Zel-
len stattfindet, Die Dotterzellen selber
werden nicht mehr vollstdndig gefurcht,
sondern von ihnen l8sen sich im Laufe der
Embryonalentwicklung nur oberflédchlich klei=-
nere Dotterk¥rper ab, bis sie aufgebraucht
sind,

Dottermakromeren am vegetativen Pol sind
auch bei anderen h8heren Gastropoden anzu-
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treffen, Vier etwa gleiche Makromeren be=
sitzt die Messcgastropode Crepidula (CON-
KLIN, 1897) oder die Neogastropoden Fusus
(FIORONI & PORTMANN 1968) und Buceinum un-—
datum (GIESE 1978), Die Dotterzellen kdn~
nen auch verschieden groB sein, wie bei

der Mesogastropode Burea corrugaqata (D'ASARO
1969), oder nur eine Zelle wird besonders
mit Dotter befrachtet, wile bei Thais haema-
gtoma (D'ASARO 1966), In all diesen F&llen
unwachsen die kleinen Zellen des animalen
Pols dle in ihrer Teilung verlangsamten
Zellen des vegetativen Pols, bis sich die
Zellkappe Uber ihnen geschlossen hat, Der
Zeitpunkt des Verschlusses ist dabei von
der GrdBe und Konsistenz des zu umwachsen-
den Makromerenkdrpers abhdngig, Bei groBer
Dotterdichte innerhalb der Makromeren, wie
bei WNeritina, blelben die Makromeren unge-
teilt, Bei kleinerer Dotterdichte teilen
sich die Makromeren welterhin vollstdndig,
wenn auch in der Zeit gegenidber den Mikro=-
meren verzdgert, wie bel den Archaeogastro-
poden und bei Buccinum undatum (GIESE 1978),

Die strenge Spiralfurchung ist bei For-
men mit sehr dotterreichen Zellen, iber
die Acht-Zellen-Phase hinaus, beil vielen
Gastropoden nicht mehr verwirklicht, Bei
Cephalopoden wird der Spiraliertypus bis
auf geringe Spuren in der Anlage der ersten
Furchen schon von Anfang an aufgegeben, Die
Unterschiede zwischen der flachen einschich-
tigen Zellscheibe, die bei Neritina und
Theodoxus oder auch bel Fusue (FIORNI &
PORTMANN 1968) sich ilber den vier Dotter-
makromeren des vegetativen Pols ausbreitet,
zu der einschichtigen Zellscheibe, die
sich auf dem Cephalopodenei anfangs bildet,
sind nur graduell, FIORNI (1974) vertritt
demgegeniber die Ansicht, daB die partiel-
le Discoildalfurchung der Cephalopoden und
die totale Spiralfurchung der ilibrigen Mol-
lusken keine Uberginge zeigen, Er betrach-
tet die Cephalopoden als eilnen Unterstamm
der Mollusken, der sich so stark von den
anderen absetzt, daB er den auf Weichtier-
niveau gebliebenen Klassen gleichwertig
gegeniberzustellen sei,

5.2,4 URMUND UND URDARM

Der ProzeB der Bildung des Urmundes und
Urdarms wird oft Gastrulation genannt, In
der Literatur werden bel der Beschreibung
der Embryonalentwicklung der Mollusken die-
se drel Begriffe in sehr unterschiedlicher
Welse angewandt, Die erste Ausdifferenzie-
rung von Entodermzellen ist bei eilner Reihe
von Embrycnalentwicklungen eindeutig beob-
achtet worden, Sie erfolgt immer recht friih,
ndmlich in der Phase, in der die Achse des
urspriinglichen Keims mit animalem Pol oben
und vegetativem Pol unten erhalten ist, Bei
Gibbula entsteht Entoderm nach der Vierund-
sechzig-Zellen-Phase (ROBERT 1902), bei
Viviparus viviparus nach der Vierundzwanzig-
Zellen-Phase (Kapitel 5.1.3), bel Physa
nach der Achtundzwanzig/Neunundzwanzig-Zel-
len-Phase {(Kapitel 5,1,5), Die Bildung der
ersten Entodermzellen £411t oft mit dem
Verschluf der duBeren Zellhiille um die dot-
terreichen Zellen des vegetativen Pols zusam-
men (D'ASARO 1966,
lange vorher erfolgen, wie bei Neritina und

1969), kann aber auch
Theodoxus (Kapitel 4,3,1) oder ist, wie bei
Cephalopoden und Pulmonaten, unabhdngig
davon (Kapitel 3.5 und 5,1,5 bis 5.1.7).
Beil 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 unterschiledlich ausge-
bildet, Bei Viviparus viviparus beginnt
sich nach der Vierundzwanzig-Zellen-Phase
der vegetative Pol der Hohlkugel einzuwdl-
ben und mit der ZweiunddreiBig-Zellen-Phase
allmdhlich einen Darm zu bilden, Die fiir
die Entwicklung dieses extrem kleinen Keims
bendtigte Energie kann nun durch Nahrungs-
aufnahme durch den Urmund hindurch sicher-
gestellt werden,

Die Molluskeneier enthalten aber in der
Regel genug Dottersubstanz und damit Energile,
sodaB wihrend dieser Entwicklungsphase noch
keine Energiezufuhr von auBen gebraucht
wird, Das ist nicht nur beil Formen der Fall,
die dottereiche Makromeren besitzen, sondern
auch dort, wo sich anfangs eine Zellhohlkugel



gebildet hat, deren Entoderm sich eben-
falls in einer Einwdlbung des vegetativen
Pols gebildet hat, wie es bel Bithynia
tentaculata der Fall ist, Bei dieser SuUf-
wassermesogastropode beobachtete HESS
(1956), wie sich der Urmund nach der Ein-
w8lbung des Urdarmes wileder schlieft, Die
Bildung eines Urdarmes beil Viviparue und
auch bel Bithynia erfolgt rasch und ist
schon nach zwel Tagen abgeschlossen, Bei
Gastropoden, deren Urdarm sich in einem
dottergefllllten Keim bildet, ist dieser
Vorgang langsamer, Bei Land- und SiBwas-
sergastropoden wie Radix (Kapitel 5.1,5)
bleiben die Entodermzellen auf der AuBen-
hillle des Keimes bis sie sich schlieBlich,
bei der Einwdlbung des endgiiltigen Mundes
und Enddarms, ins Kdrperinnere verlagern,
Obwohl die Eier dieser beiden SiiBwasser-
schnecken recht klein sind, kdnnen sie auf
die schnelle Bildung eines Darmes verzich-
ten, da sie in der Lage sind, Uber Zell~
vakuolen Eiklar aufzunehmen, Das ist nicht
nur bei Pulmonaten so, sondern kann auch
bei anderen SiiRwasser- und Landformen der
Gastropoden &hnlich sein (FIORONI & SCHME=-
KEL 1975},

Der Ablauf der Ontogenese wird durch
die phylogenetische Vergangenheit der be-
treffenden Tierform beeinfluBt, SALVINI-
PLAWEN (1969)
daB beli den meisten urspriinglichen Larven

duBerte daher die Meinung,

der Mollusken, zu denen er auch die der
z8hlt, der
Enddarm fehlt und erst widhrend der Meta-
mophose durchbricht, Der Autor schlieft

Archaeogastropoden (Patella)

aus der spdten Anlage des Enddarms bel
Mollusken, daB sich hier im Sinne der "Bic-
genetischen Regel", auf afterlose, den
Turbellarien &hnliche Ahnen schlieBen lie-
Be, Bel anderen Mollusken soll der Enddarm
bereits genetisch stdrker fixiert sein und
daher in der Anlage auch ontogenetisch vor-
gezogen werden,

Die Entwicklung des Entoderms bel Ar-
chaeogastropoden ist jedoch in keilner Weise
von den hdheren Gastropoden mit etwa gleich-
groBen Eiern trennbar, Man kann also auch
mit gleicher Berechtigung den umgekehrten
SchluB ziehen, daB ndmlich die dotterirme-
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ren Eler von Viviparue und Bithynia den ur-
spriinglicheren Typus der Ontogenese dar-
stellen und damit die Entwicklungsgeschich~
te der Mollusken widerspiegeln, Demnach wi-
ren die Mollusken dann Deuterostomier, bei
denen der Urmund zum After wird, Das l&B8t
sich auch nicht einfach umkehren, wenn man,
wie FIORONI (1979), davon spricht, das
Viviparue-Embrycnen 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 spdter zum Anus wird,
SALVINI-PLAWEN (1969) wertet Deuterostomie
auch als "ein an sich nicht abtrennendes
Merkmal"”, well auch seiner Ansicht nach
Viviparus deuterostom ist, Gegen die An-
nahme, daB der Urmund bei Viviparus ein
vorgezogenes, nur den hdheren Mollusken
zukommendes Merkmal ist, spricht zweierlei,
Einmal bildet sich der Urmund auch bei an-
deren Arten als Viviparus, wird aber wieder
verschlossen, und zum anderen sind wahrend
seiner Bildung bei Viviparus noch keinerlei
andere Organanlagen vorhanden, Falls man
den Fall von Bithynia und Viviparus als den
urspriinglichen betrachten mdchte, so er-
gdbe sich aus den gleichen "Biogenetischen
Regel", daB sich die Mollusken von Vorfah-
ren herleiten, deren Mund zum After wurde
und die einen durchgehenden Darm besa8en,
also keinesfalls den Turbellarien dhnlich

waren,

Die Stammesgeschichte ist als Folge von
abgewandelten Embryonalentwicklungen zu
verstehen, die im Sinne der Anpassung an
das Entwicklungsmilieu verdndert wurden
(BONIK, GRASSHOFF & GUTMANN 1379), WIERZEJS~-
KI (1905) driickte das so aust "In der tieri-
schen Ontogenie wird das Passende und Aus-
glebigste unter méglichster Schonung des
Krédftevorrats geleistet, Hierdurch werden
nicht nur passende Organisationen, sondern
auch ontogenetische Entwicklungsweilsen ge-
ziichtet", Beherzigt man diese Aussagen, so
wird es einem nicht leicht gemacht, mit der
Entscheidung dariiber, welche der beiden An-
wendungen der "Bilogenetischen Regel" vorzu-
zliehen ist (Kapitel 5,2,7).
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5,2.5 TROCHOPHORALARVE

Der Begriff "Trochophora" stammt ur-
springlich von HATSCHEK (1878) und benennt
die mit zwel Wimperreihen versehene Larve
der Anneliden, Die Trochophoralarve im
elgentlichen Sinne ist die Larvenform im
Meere lebender Anneliden, Innerhalb der
Gastropoden tritt eine Trochophoralarve,
GUTTING (1974) zufolge, nur bei Archaeo-
gastropoden als freischwimmende Larve auf,
Dann soll sie nur flr ganz kurze Zeit der
Trochophora der Anneliden &dhneln, ehe sie
sich durch die Anlage des FuBes und der
Schalendriise 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-
tig verliuft und daB sie anschlieBend aus-

einandergehen,

SALVINI-PLAWEN (1980) meinte hingegen,
daB8 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
elne Pseudotrochophora, Unter den symme-
trischen Larven der Mollusken sollen, sei-
ner Meinung nach, die Hilllglockenlarven
den urspriinglichen Larventypus darstellen,
da sle bei systematisch so weit entfernten
Gruppen wile Solenogastres, Protobranchia
und etwas abgewandelt bel Scaphopoden auf-
treten, Aus diesem Typus der Larve soll
sich die Trochophoralarve (Pseudotrocho-
phora) und der Veligertypus entwickelt ha-
ben, indem die bewimperte Hiille auf ein
oder zwel Wimperkriinze schrumpfte,

Eine symmetrische Trochophoralarve tritt
bei Mollusken aber nicht nur dort auf, wo
sie der Verbreitung im Raume dient, wie
beli einigen Muscheln, etwa den Protobran-
chiern, den Polyplacophoren und den Soleno-
gastres, sondern auch bei Viviparues, wo
eine Larve mit gleicher Gestalt dazu dient,

den Embryo durch die Ndhrfllissigkelt 2zu
bewegen, Hier 1i1st die Larve anfangs radial-
symmetrisch bis die Mesodermzellen einen
ventralen Streifen ausbilden, womit eine
Bilateralsymmetrie errelcht wird, Frei im
Meer schwimmende Larven der Muschel Teredo
in der Entwicklungsphase der Trochophora
kdnnen ebenfalls Nahrungspartikel aufnehmen,
noch ehe eine Schalendrise in Erscheinung
tritt und noch vor dem Umbau zur Veliger-

larve.

Bel Gastropoden ist die Phase elner frei-
en, symmetrischen Trochophoralarve nirgends
entwickelt, Trochophoradhnliche Larven sind
elgentlich schon Veligerlarven, da eine
Schalendriise vorhanden ist, Ganz &hnliche
Verhdltnisse liegen auch bel vielen hbheren
Muscheln vor (WALLER, 1981), wo sich der
Wimperkranz der Larve kurz vor oder kurz
nach der Schalendriise 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 kdnnen, Das
Fehlen oder Auftreten der Trochophoralarve
ist, ihren Analysen zufolge, nicht von
groBer phylogenetischer Bedeutung, Dieser
Aussage ist fiir 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-
lendriise und bilden dennoch im Ubergang
vom larvalen Leben als Trochophoralarve
zum Bodenleben als Kdferschnecke eine feste
Schale aus, die das kriechende Tier voll-
stdndlg bedeckt,

Die Trochophoralarve der Polyplacophoren
entwickelt sich aus dotterreichen Elern
ganz dhnlicher Dimension, wie bei Archaeo-
gastropoden, Die Embryonalentwicklung kann
sich im Ei vollziehen oder als freischwimmen-
de Trochophoralarve verlaufen, wobei die zur



Entwicklung ndtige 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 von der Ent~-
wicklung bei freischwimmenden Larven, wie
auch bel den Archaeogastropoden,

Bei der Herausbilduﬁg der rundlichen
Trochophoralarve entwickelt sich in den
dotterreichen Eiern kein offener Urmund
(KOWALEVSKY 1883), Vor dem Ubergangvzum
Bodenleben streckt sich die Larve entlang
ihrer Ldngsachse und bildet eine plane
Seite (die Kriechsohle) und eine gewdlbte
Seite (den Riicken), Die Zellendes Riickens
scheiden eine Kutikula ab, die anfangs
nur den hinteren Teil des Rickens 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, und Augen sind links und rechts
auf den Seiten unter dem Wimperkranz an-

zutreffen,

Die von den Zellen des Riickens ausge-
bildete Kutikula wird anschliieBend durch
sieben organische Querspangen gegliedert
(PEARSE 1978, Fig, 17)3 (Abb, 108B), Als
erste mineralische Bildung treten randliche
Aragonitstachel auf, dann bilden sich sie-
ben mineralische Querspangen (Abb., 108C),
Die VergrdBerung besonders der vorderen
Spangen geht mit einer Verlagerung des
Wimperkranzes nach vorne einher, sodaB die
Zilien schlieBlich verschwinden und die
Kutikula sich Uber die Oberfl&che des Vor-
dertells ausbrelietet (Abb, 108), Damit
ist das Tier endgliltig benthonisch gewor=-
den und hat eine mineralische Schalenkappe
gebildet, die nach der nachgezogenen Bil=-
dung der achten Spange im zuletzt bedeckten
Kopfbereich aus acht Spangen und einem sta-
chelbesetzten Glrtel besteht,

In der organischen Kutikula bilden sich
zuerst die mineralischen Schalenspangen
und erst im Anschluf daran differenziert
das Gewebe des Riickens eine Periostracum-
grube aus (HAAS, KRIESTEN & WATABE 15979),
die nach Meinung von HAAS (1972, 1982) und
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Abb, 108, Aufeinanderfolgende Stadien der
Schalenbildung bel Ischnochiton aus dem
Mittelmeer, Der Ricken bedeckt sich im hin-
teren Teil mit einer Kutikula (1), die
Querstreifen ausbildet (2), Im Bereich die-
ser Streifen erfolgt eine erste, unregel-
miBige Kristallisation von Aragonit (3),
die zu geordneten Querstangen werden (4).

Consecutive stages of shell formation in
Teehnochiton with an organic cuticula at
first (1), which develops transversal
ridges (2), into which aragonite crystalli-
tes grow (3), which only later unite to a
regular shell (4),.

HAAS & KRIESTEN (1974) der Periostracum-
grube der Conchiferxen entspricht, Der Man~
telrand nimmt in der Folge seine Funktion
auf und scheidet eine organische AuBen-
schicht ab, unter deren Schutz die Kalk-
schale gebildet wird, Sie ersetzt somit
beim heranwachsenden und adulten Tier die
Kutikula, die die Larve im Ubergang zum
Bodenleben ausgeschieden hatte,

5.,2,7 DISKUSSION DER MODELLVORSTELLUNGEN

ZUR HERLEITUNG DER ERSTEN MOLLUSKEN

POJETA & RUNNEGAR (1976) legten dar,das
die Mollusken im frithen Kambrium bereits
durch napfférmige Schidlchen vertreten sind,
Die Vorfahren der ersten fossil erhaltenen
Mollusken lebten demnach bereits vor dem
Anbruch des Kambriums, Zur Herleitung die-
ser noch schalenlosen, auf jeden Fall kalk-
schalenlosen, ersten Mollusken gibt es zwel
grundsdtzlich 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 Mollusken
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sollen demnach den Plattwiirmern dhnliche,
unsegmentierte Tliere gewesen sein, Das an=-
dere Modell, in jungster Zeit, vor allem
durch GUTMANN (1974) und einer Reihe von
Mitarbeitern vertreten, leitet die Mollus-
ken aus segmentierten, den Anneliden dhn-
lichen Vorfahren ab, Was fiir den einen
Segmentationsreste sind, sind fir den an-
deren sekunddr vervielfdltigte Organe, Eine
grofe Belebung hat die Diskussion durch die
Entdeckung der rezenten Monoplacophoren,
einer immer noch recht problematischen
Gruppe, erfahren, doch sind die Argumente
im wesentlichen gleich geblieben,

SALVINI-PLAWEN sieht eine kontinuierli-
che Différenzierungsreihe, die von axialen
Protostomiern, wie seiner Ansicht nach die
Cnidarier sie bilden, lber dle verlagerte
Protostomie ohne Anus, wie sie bei den
Plathelminthes anzutreffen ist, zu den
Mollusken mit einer verlagerten Protostomie
mit Anus flhrt, Die Abdnderung der Achsen-
verhdltnisse und damit die Verlagerung des
Blastoporus aus der Primdrachse (vom ani-
malen zum vegetativen Pol) heraus nach vorne
und unten entsteht, seinen Vorstellungen
zufolge, in Abhdngigkeit zur Anpassung an
die Nahrungsaufnahme benthischer Organismen,

SALVINI-PLAWEN hat sich bei seiner Ab-
leitung vornehmlich von der Organisation
der wurnf&rmigen rezenten Molliuskenklassen
Caudofoveata und Solenogastres leiten las=
sen, die keine fossile Geschichte hinter-
lassen haben, Er stellt sich die hypotheti-
sche Urmolluske als einen wurmfdrmigen,
langgezogenen Organismus vor, der eine
unten gelegene, flache Gleitoberflédche
besitzt und eine oben gelegene, gerundete,
kutikuldre Korperhillle, in der Aragonit-
schuppen und Nadeln eingelagert sind, In
diesem hypothetischen Tier soll die Mantel-
hohle hinten in der N&he des Anus gelegen,
der Darm gestreckt und der Mund mit einer
Radula versehen sein, Das Tier soll sich
Uber eine Hlllglockenlarve entwickelt ha-
ben,

Dieser hypothetischen Urmolluske folgte
in der ndchst hbheren, ebenfalls hypotheti~
schen Organisationsphase, ein schon den

Solenogastres und Polyplacophoren &hnliches
Tier, in dem sich die basale Gleitfliche
(Fuf) vom Kopfbereich absetzt und der Man-
telsaum sich nach vorne erweitert, Durch
eine Konzentration der Aragonitkristallisa-
tion in der dorsalen Schalenhlille sollen
sich einerseits sieben mineralische Strei-
fen herausgebildet haben, die, miteinander
verschmolzen, die sieben bis acht Schalen-
platten der Polyplacophoren bilden, anderer-
selts sollen sich die Mineraleinlagerungen
der Xutikula zu einem napffdrmigen Sch&l-
chen zusammengefiigt haben, Damit wire,
SALVINI-PLAWEN's Auffassung nach, die von
HAAS (1982)
erste Vertreter der Conchifera entstanden,

noch untermauert wurde, der

Da diese Formen aus einem Organisationsbe-
reich der Tierwelt entstammt sein sollen,
die der Ausbildung segmentierter Organis-
men, wie der Anneliden vorgeschaltet sind,
soll auch die Hiillglockenlarve (Pericalymna)
ein Relikt aus dieser Zeit sein, Aus ihr
sollen sich dann unabhdngig voneinander die
Larve der Anneliden, der Sipunculiden und
der Mollusken herausgebildet haben, indem
die Hiille zu einem oder mehreren Ringen re~
duziert wurde,

Aus der Vielzahl der Varianten hierzu
sel das Modell von STASEK (1972) und STASEK
& MCWILLIAMS (1973)
daB ein freld lebender Plattwurm auf seinem

erwdhnt, Diese meinten,

Ricken eine Schleimschale entwickelt habke,
die zunehmend fester zu einer Kutikula wur-
de und schlieBlich verkalkte, Die Uber-
deckung der Korperhiille soll dann zur Fol-
ge gehabt haben, daB die Weichteile sich
umorganisieren muBten und hinsichtlich der
Muskulatur und des Gasaustausches Neuerun=-
gen geschaffen werden muften, Dabeli sei Herz,
Coelom und Kiemen entstanden, Um die Be-
weglichkeit zu erleichtern, habe sich die
Kutikula von der Unterseite des Kb&rpers ab-
gehoben, wodurch die Mantelfalte, die Man~-
telhthle und der abgesetzte FuB entstanden,

Hinsichtlich der Larve diesér vorkam-—
brischen hypothetischen Mollusken hat
STRATHMANN (1978) ein eigenwilliges Modell
entwickelt, Daraus, daf Muscheln und Schnek-
ken den Mechanismus des gegenldufigen Zi=-
lienbandes in ihren Veligern besitzen,



schlieft er, daB8 beide von gemeinsamen
Vorfahren herstammen, Dieser Mechanismus
soll n8mlich schon im frithen Kambrium aus=-
gebildet gewesen sein und auch im Lebens~-
cyclus der Monoplacophoren vorhanden ge-
wesen seln, Diese sind, seinenVWrstellun-
gen nach, dle wahrscheinlichen Vorfahren
der Kdferschnecken, wie auch der anderen
Conchiferen, Das gegenldufige Zilienband
soll einen primitiven Nahrungserwerb der
Spiralier-Trochophora widerspiegeln und
bei Protostomiern, Scaphopoden und Archaeo-
gastropoden sekunddr wieder verloren ge-
gangen sein,

Das Modell von GUTMANN (1974) ist zwar
auch spekulativ und geht von rein hypothe-
tischen Organismen aus, ist aber biomecha-
nisch detailliert durchdacht und beruht
nicht nur auf Formenvergleich, Ein vielker-
niger Einzeller soll sich zu einem "Galler-
toid"~Organismus mit Zilienbesatz umgeformt
haben (BONIK et al, 1976, 1979), Der mus-
kelverspannte CGallertoid soll sich schritt=-
weise mit einem zentralen Darmrochr verse~
hen haben, Eine Organisation dieser Art ist
in den heutigen Ctenophoren verwirklicht,
Der Ubergang zum Bodenleben soll durch die
Schldngelbewegung erleichtert worden sein,
Hierzu muBte sich der Kb6rper in die Linge
strecken und dreidimensional durch Muskeln
verspannt werden, damit kelne unkontrollier=-
te Korperverformung stattfinden konnte, Da-
mit die Schlidngelbewegung nicht durch die
steife Gallerte behindert wurde, soll das
Tier in der Folge neben dem Darm FlUssig-~
keitsrdume eingebaut habe (spdteres Coelom),
die wegen der Notwendigkeit der Querver-
spannung und Darmaufhéngung nur segmentadr
angeordnet werden konnten, So seil ein ra-
dlialsymmetrisches, segmentdres Tier ent-
standen, Auf dem Boden lebend, ist nur die
horizontale Schldngelbewegung sinnvoll, Da=-
her wurden die Flissigkeitsrdume nur links
und rechts vom Darm eingebaut, Das Tier
widre bilateralsymmetrisch geworden, Das
hypothetische Wesen soll sieben bis neun
gleiche Segmente aufgewiesen haben, Im
Ubergang zur Urmolluske bildet sich, dieser
Vorstellung nach, eine Kriechsohle, denn
der schldngelnde Vorfahr konnte nur schlecht
auf Hartboden kriechen, da er sich nur un-
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zuldnglich abzuflachen vermochte (BONIK,
GRASSHOFF, GUTMAN & KLEIN-RUDDER 1977),
Durch die gitterartige Verstdrkung der
Muskeln an der Bauchseite bildet sich ein
KriechfuB, eine Radula (das Raspelorgan

der Mollusken) entsteht, und auf der Riick-
gseite bilden sich Schalenteile in metamerer
Ausbildung, Diese dienten einerseits der
Verstelfung und halfen daher eine rickwdrti-
ge Muskelwand einzusparen, andererseits als
Schutz, Die Segmente konnten sich zu einer
einheitlichen Schale zusammenschlieBen, Das
Coelom wird dorsal verdrédngt und teillweise
reduziert (GUTMANN 1974},

5,2,8 BILDUNG DER SCHALENDRUSE

Das Ende der Trochophoraphase ist durch
das Auftreten einer Schalendriise gekenn-
zeichnet, In einem Bereich des dorsalen
Ektoderms zwischen Zilienkranz am animalen
Pol und Urmund am vegetativen Pol verédndert
sich das Gewebe in einer Weise, daB es zur
Schalendriise wird, Dieses Gewebe unterschei-
det sich durch die Form seiner Zellen deut-
lich vom restlichen Ektoderm, Die Zellen
sind meist hd8her und enger nebenelnanderge-
stellt, sodaB ein verdicktes Zellpolster in
Erscheinung tritt,

RAVEN (1952) und HESS
daB die Schalendriise dort entsteht, wo der

(1956) wiesen nach,

Urdarm von innen dile AuBenwand des Embryos
beriihrt, In der Regel tritt die Schalen-
driise sehr frih in der Ontogenese auf, aber
immer nach Bildung des Entoderms, Dies gilt
fiir Archaeogastropoden, Neritaceen und ho-
here Gastropoden in gleicher Weise, wie fir
Cephalopoden,

Das Fehlen einer Schalendriise setzt die
Solenogastres, Caudofoveata und Polyplaco-
phoren schon in diesem friihen Entwilcklungs-
stadium der Embryonen endgiiltig von den
Conchifera ab, Diese drei Molluskenklassen
haben wohl nie Vorfahren besessen, die eine
Schalendriise ausbildeten (HAAS, 1982), Da
mit Sicherheit selt der Auseinanderentwick-
lung der verschiedenen Gruppen der Conchi-
fera eine Schalendriise vorhanden war, ist
1hr Entstehen zeitlich in das spdte Kam-

brium, m&glicherweise auch friiher anzusetzen.
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Den beiden Gruppen gemeinsame Merkmale,

wie zum Beispiel das Vorhandensein einer
Radula reichen in ihrer Entstehungsgeschich-
te noch weiter zurick,

5,2,%9 FUNKTIONSAUFNAHME DER SCHALENDRUSE

Die Schalendriise (= Schalenfeld) ist bei
verschiedenen Conchifera etwas unterschied-
lich aufgebaut, Bei den meisten marinen
Prosobranchien besteht sie aus einem ver-
dickten Polster hoher Zellen, Beli Rad<iex,
bildet der Hauptteil der
Schalendriise ein gewGlbtes Polster von Drii-

Physa und Cepaea

senzellen umgeben von einem Wulst von fi-
brillédren Zellen (Muskelmantel), Bei Sepia,
Sucecinea und Arion ist die ganze Schalen-
drise von einem Wulst umwachsen und wird
vor der Aufnahme ihrer Funktion nach auBen
hin Uberdacht,

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 vergrdfert wird, Die Drilisenzellen,
die die Schale ausscheiden, wandern ausein-
ander und bilden den Teil des Mantelrandes,
der zur Periostracumgrube wird, Aus der
runden Schalendriise wird mit Beginn der
Schalensekretion demnach der ringf&rmige
Mantelrand,

Die unterschiedliche Gestalt der Scha~
lendriise beruht auf der verschiedenartigen
Abfolge der Ausbildung der drei Mantelge~
webetypen, Ist nur eines der Driisengewebe-
typen verantwortlich fir die Abscheidung
der organischen Schale vorhanden, wie bei
Gibbula, Cantharidus, Neritina, Littorina,
50 ist die Schalendrise
ein flaches, eventuell etwas eingewBlbtes

Thate und Bucoeinum,

Gebilde, Ist neben dem Drilsengewebe schon
ein Muskelmantel entwickelt, der das Drii-
senzellpolster umgibt, so ist die Schalen-
driise eine Grube (z,B, Radix, Physa, Cepaea),
Hat sich der Muskelmantel ilber den Driisen~
zellen geschlossen, so haben wir den Fall
von Septia, Succinea und Arion, Im ersteren
Fall ist das anfinglich gebildete Schilchen
mit den Drisenzellen verbunden und wird

durch sie am Weichkdrper festgehalten, In

den beiden anderen Fillen 1l&st sich nach
der Bildung einer ersten organischen Kappe
das Schidlchen von den Drilsenzellen ab und
die Gewebeschalenverankerung erfolgt uber
Zellen des Muskelmantels, Diese befestigen
sich mit der Aufenseite der Schale und die
Schale wird von den Schalendriisenzellen
verkalkt, Fir Lymnaea stagnalie sind diese
Verhdltnisse histochemisch (TIMMERMANS
1969) und ultrastrukturell (KNIPRATH 1975,
1977) dargestellt worden, TIMMERMANNS zeigte
auch, daB bei Lymnaea vor der Auswdlbung
bzw, Streckung des Schalenfeldes drei ver-
schiedene Bereiche entwickelt sind, die
auch in der Folge bestehen bleiben,KNIPRATH
wles nach, daB auch die Funktion dieser Be-
reiche von Anfang an festgelegt ist,

Die verschiedenen Zonen des Schalenbil-
dungsberelchs wandern unter Zellvermehrung
auseinander, Hinter der Front der Drisen-
zellen des Mantelrandes, die das Periostra-
cum abscheiden, entstehen die Mantelzellen,
die bei Lymnaea, Radix, Phyea und anderen
Pulmonaten sowie auch den Mesogastropoden
Marisa, Ampullarius und Bithynia schon Kalk
abscheiden, bei marinen Gastropoden, wie
auch Sepia, aber erst spdter mit der Kalk-
bildung beginnen, Die Zellen des Muskelman-
telsaumes entwickeln sich bei den Formen,
deren Schalendriise noch keinen Zelltypus
dieser Art aufweist, spdter, meist erst
nach der Abldsung der Schale vom Driisenman-
tel,

nicht vom Muskelmantel mit dem Gewebe veran-

Die Schale wird bei diesen Arten auch
kert, sondern von Muskelstrédngen,

Die Ausgldttung des Schalendrisenbereichs,
oft Schalendriisenevagination genannt, erfolgt
dadurch, daf8 die K&rperoberflidche hier ge-
spannt wird, Bei Viviparus, Mariea, Radix,
Lymnaea und Bradybaena erfolgt dies durch
Fllissigkeitspolster, die den K&rperbereich
zwischen Darm und Schalendriise auswdlben,
Diese Polster werden aus der Uber den Darm
aufgenommenen N&ihrfliissigkeit der Eikapsel
gebildet, Bel Gibbula,

tina,

Cantharidue, Neri-

Thecdoxus, Littorina, Thais, Buceinum
und Turbinella sowlie vielen anderen marinen
Gastropoden ermdglicht der VerschluB des
Urmundes (Blastoporus) und die spidte Aus-

bildung eines zum Urdarm vorstofenden Mundes



und Vorderdarms dile Aufbldhung des Einge-
weldesackes durch einfache Innendrucker-
héhung.

Bel Sepia bildet sich das erste Schil-~
chen zur gleichen Zeit mit der Abhebung
der Embryokappe vom Dotterei (Kapitel
3.,4,1), Dabei wird das Epithel der Scha-
lenhBhle gestreckt und das Schdlchen aus-
geschieden, Der Abschluf der Schalenhdhle
erfolgt durch neben der Schalendrise lie-
gendes Gewebe und nicht durch Schalendri-
senzellen, Man kann also nicht davon spre-
chen, daB die Invagination der Schalendriise
bei Sepia im Gegensatz zu Mollusken mit
AuBenschale erhalten bleibt (FIORONI 1967,
1974) .

$.2,10 SCHALE UND UMBAU DES WEICHKORPERS

Wenn ein Teil des Kdrpers des Embryos
mit Mantelgewebe und einer von ihm ausge-
schiedenen Schale bedeckt wird, pafBt sich
seine Organisation den neuen Verhdltnissen
an, Der von der Schale umhilllte Teil des
Korpers wird zum Eingeweidesack und der
aus der Schale hervorragende Teil zum Fufi~
Kopf-Bereich, Der ursprlingliche Wimper-
kranz der Trochophoralarve kann keinen zum
Schwimmen ausreichenden Wasserstrom mehr
erzeugen, sodaB die Zilien sich auf zwel
Auswilchse (die Velumlappen) verlagern, Der
FuB 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 umhillten Tell wach-
sen, Die Position des Urmundes oder Anus am
vegetativen Pol, d,h, die urspriingliche
Protostomier-Achse im Sinne FIORONI's
(1974) (? Deuterostomier-Achse) wird ver-
lassen und der Darm wird eingekrimmt damit
beide Darméffnungen auBerhalb der Schale
gelegen sind,

Der Selektionswert des Exoskeletts ei-
ner Larve liegt darin, daB es den Weich-
k&rper schlitzt, Damit der K&rper sich in
die Schale zuriickziehen kann, braucht er
geeignete Retraktormuskeln., Die Schale
ist dabei nur im apikalen Geh&duseteil mit
dem Weichk®rper verankert, Der Schalenin-

nenraum i1st gro8 genug, um den ganzen
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Weichkdrper aufzunehmen, Bei den Archaeo-
gastropoden sind all diese Voraussetzungen
erfilllt (Kapitel 2,1), Sclange der Weich-
kBrper noch nicht in die Schale hineinpa8t,
bleibt diese noch fest mit ihrem Bildungs=-
gewebe, dem Mantelrand, verbunden, Sobald
sich die Schale vom Mantelrand 1&st, wird

sie genutzt,

Bei den Neritaceen zeigt sich, daB8 vom
urspringlichen Entwicklungsablauf abgewi-
chen werden kann, in der Zeit in der die
Larve sich im Inneren der Eikapsel befin-
det (Kapitel 4,3,1), Der Mantelrand 1l&st
sich hier vom Schalenrand bevor das Gehdu-
se den Weichk®rper aufnehmen kann, Beim
Schlipfen der Larve aus der Eikapsel ist
aber auch hier ein Exoskelett mit voller
Schutzfunktion vorhanden,

Bel marinen Arten der hdheren Gastropo-
den, deren Junge als Veligerlarven schlip-
fen, wird im allgemeinen das Primidrgehduse
in fester Verbindung zum Mantelrand in
seiner vollstdndigen Grd8e ausgeschieden
(wie bei den Archaeogastropoden), Ein Re~
traktormuskel tritt erst in Erscheinung,
wenn sich der Mantelrand 1ost und die volle
GehidusegrdBe des Schliipflings erreicht ist,
Das Geh#duse bleibt in der Regel unverkalkt
oder enthi#lt nur sehr geringe Kalkeinlage-
rungen, Es bleibt also leicht und an die
freischwimmende Lebensweise der Larve ange=-
paBt (Kapitel 5.1.1). Die spite Verkalkung
des Primdrgehduses bleibt auch bel Formen
mit im Gelegeinneren ablaufender Larvalphase
erhalten (z,B, Littorina eaxatilis, Buccinum
undatum), obwohl es hier zu mannigfacher
Abwandlung der Geh#dusegestalt und -dimension
kommen kann (XKapitel 5.1.2 und 5,1,4),

Bei Schnecken des Landes und des SiB-
wassers, wie auch bei Cephalopoden, nehmen
die Abwandlungen vom urspriinglichen Kon-
zept zu, da sie keine freischwimmende Lar-
ven haben,
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5.2,11 SCHALENBILDUNG BEI MUSCHELN UND

SCAPHOPODEN

a) Muschelnt Mytilus edulis besitzt etwa
0,08 mm und Ogtrea edulis etwa 0,15 mm
groBe Eier, Hieraus entwickeln sich, wie
bei den Archaeogastropoden, gefilllte Zell-
kugeln, Die sich schnell tellenden Mikro-
meren umwachsen die dotterreichen Makro-
meren, Gleichzeitig mit der Ausformung ei-
nes Wimperkranzes entsteht eine Schalen=-
driise (SASTRY 1979, Fig, 39; WALLER 1981,
Fig, 1). Die Trochophoraphase 1ist bei bei-
den Muschelarten nur im Ansatz ausgebildet
und bereits in der Umformung zur Veliger-
larve begriffen,

Die Schalendrilse beginnt beim Auseinan-
derwandern der Mantelzellen Uber den Ein-
geweidesack in ganz gleichfdrmiger Weise
die Abscheidung einer organischen Primér-
schale von rundem bis ovalem UmriB, Sobald
der Eingeweidesack von der Primdrschale
eingehiillt ist, 16st sich der Mantelrand
vom Schalenrand ab und der Weichkdrper ist
nur in zwel runden oder ovalen Bereichen
auf dem rickwdrtigen Teil der beiden Flan-
ken der runden bils ovalen Primdrschale
verankert, Die Entstehung eines freien
Mantelrandes in dieser Phase des tlbergangs
von der Primdrschale (Prodissoconcha 1) zur
Sekunddrschale (Prodissoconcha II) becb=-
achtete auch OCKELMANN (1965), An den bei-
den Verankerungsstellen des Weichkdrpers
zum apikalen Ende der Schale wird in der
Folge durch Muskelzellen ein Zug ausgelibt,
Dies erfolgt bel den Larven von Mytilus
und Oetrea in dhnlicher Weise, wie VOGEL &
GUTMANN (1980, Fig, 2) in ihrer hypotheti-
schen Rekonstruktion des Uberganges vom
Vorbivalvier mit einer einteiligen napf-
férmligen Schale zum Bivalvier mit zwel
Klappen darstellten, Nur gingen sie davon
aus, daB8 die Verformung des einteiligen
Gehduses zum zweiklappigen Gehduse beim
jugendlichen (nicht embryonalen) Tier er-
folgte, Bel der Primdrschale von Mytilus
und Ogtrea bewirkt dieser auf beiden Seiten
gleichfdrmig ausgebildete Zug, daf die ein-
teilige Schale eine Knicklinie bildet und
somit in zwel D-fdrmige Klappen umgeformt
wird, Der hierbei ausgefllbte Zug hinterlift

auf der organischen Schale Spuren, Bei
Mytilua edulis bilden sich hierbei um die
beiden Muskelansitze herum ringfdrmige Run-
zeln und zur Knickstelle hin verlaufen
einzelne Falten (Abb, 109). Bei Ostrea edu-
118 ist die Muskelnarbe weiter auf der
Mitte der Klappen als ovales Anheftungs-
feld entwickelt, von welchem zur Seite aus-
strahlende Runzeln und Falten ausgehen
(WALLER 1981, Fig., 90 - 97). Ehnliche Ge-
bilde sind auch bei Cephalopeoden (Kapitel
3,5,2) und Gastropoden (BANDEL 1975, Taf, 1,
Fig,., 4,5) dort zu finden, wo Muskeln Zug
auf noch nicht verkalkte Gehduse ausiibten,

Abb, 109, Das Primdrgehduse (Prodissoconcha
I) von Mytilus edulis aus der Nordsee weilst
eine deutliche Narbe dort auf, wo nach Ab-
18sung des Mantelrandes vom Schalenrand

das erste Muskelpaar ansetzte, welches die
einteilige Schale zur Zweiklappigkeit um-
formte,

The primary shell of Mytilus edulis shows
a scar where the first muscle was attached
when the univalved shell was deformed into
the bivalved shell,

Die Verkalkung der Klappen erfolgt bei
Mytilus erst im AnschluB an die Verformung,
Bei Sphaerium und Pisidium verkalken die
Klappen bereits vor der Verbiegung des
Primdrgehduses, Die Verkalkung geht bei
den Muscheln von zwel Zentren aus und spart
den geknickten oder kréftig zuknickenden
Bereich aus, der biegsam bleibt und durch
die Anlagerung des organischen Ligaments von
innen verstidrkt wird, Damit ist die Zwei-
klappigkeit fixlert und zudem das Primidrge-
hduse (Prodissoconcha I; MORRIS 1979) fer-
tig, Nun kann die Schale der Muschellarve
vollstdndig geschlossen werden und den Weich-
kdrper schiltzen (WALLER 1981).Die Verkalkung
des Primirgehduses erfolgt bei Mytilus edu-
lis, Craseostrea virginica (CARRIKER & PAL-



MER 1979) und Osgtrea edulis (WALLER 1981)
in ganz dhnlicher Welse, wie bei Archaeoga-
stropoden, Prismatische Kristallite durch-
setzen und ersetzen die organische Primdr-~
schale, Hierbeil entsteht ein feines Netz-
muster an der Oberfl&che, Bei Pisidium
Sphaerium wird die organische Schale dage-
gen von mineralischer Schale unterlagert
und nicht durchsetzt, so wie es auch bel
hoheren Gastropoden der Fall ist,

Der welitere Ausbau der Schale erfolgt
nun durch den freien Mantelrand und die
Larvalschale (Prodissoconcha II) entsteht,
Es bildet sich eine typische, von der an-
finglichen abweichende Larvalmuskulatur
und das SchloB8., Auch die Verkalkung des
Gehduses erfolgt mit einer von der anféng-
lichen abweichenden gruppenspezifischen

Struktur durch Aragonitkristallite,

b) Scaphopoden: Hier bildet sich ein anfangs
sehr &hnliches Primdrgehduse wie bel den
Muscheln (Taf, 22/3-5), Es wird allerdings
in der Folge nicht verformt, Nach der Ab-
l6sung des Mantelrandes vom Primdrgehduse-
rand beginnen die Scaphopoden mit der Aus-
bildung von Schalenringen, die sowohl in
der Richtung der Apertur, wie auch nach
hinten angefiligt werden, Dadurch entsteht
das RGhrengehduse (LACAZE-DUTHIERS 1856/
1857). Wie die Archaeogastropoden haben
die Scaphopoden'keine larvale Nahrungsauf-
nahme entwickelt, sodaB8 sie nach dem Ver-
brauch des Eidotters zum Bodenleben iber-
gehen,
5.2,12 OPERCULUM

Bei Archaeogastropoden tritt das Oper-
culum erst nach der Fertigstellung des bi-
lateralsymmetrischen Primdrgehduses, aber
noch vor seilner Verformung auf (Kapitel
2.,1,2). SALVINI-PLAWEN (1980)
Vermutung, daB das Operculum in der Evolu-

duBerte die

tion in seiner Bildung mit der Kdrperdrehung
verbunden sel und nach der Torsion entstan-
den sel, Damit soll das Operculum eine ga=-
stropodentypische Struktur darstellen, Die
Bildung des Operculums setzt aber bei den
Archaecgastropoden vor Beginn der K&rper-
drehung ein, Auch bei h8heren Gastropoden
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zeigt sich, daB keine Korrelation zwischen
Kdérperdrehung und Operculumbildung besteht
(Rapitel 5,1),

Der hohe Selektionswert, den der Ver-
schluf der Larvalschale durch ein Operculum
darstellt, zeigt sich bei den Gastropoden
sehr deutlich, Hier haben auch solche For-
men, die spdter kein Operculum mehr be-
sitzen, widhrend der Larvalphase ein funk-
tionstiichtiges Operculum, Das trifft fir
alle Schnecken (auBer SiiBwasserpulmonaten)
mit Napfgehduse zu (Kapitel 2.43 2,5; 4.5).,
Marine Nacktschnecken (Opistobranchier)
sowle die melsten mit AuBengehduse verse-
henen Opistobranchier und marine Pulmonaten
besitzen als Larve ein Operculum, welches
nach dem tibergang 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 Rickkehr zu einer freien

Larvalphase aus,

Der dichte VerschluB des Gehduses, den
der Besitz eines Operculums mit sich bringt,
wird bei den Muscheln durch die Verbie-
gung der Schale in zwel Klappen auch gewdhr-
leistet, Die auf dem hinteren FuB gelegene
Driisenzone welche das Operculum formt, k&nn-
te in die Byssusdriise oder einen Tell davon
umgewandelt worden sein, GUTTING (1974)
nahm an, daB die Byssusdriise der Muscheln
der schleimproduzierenden FuBdriise der
Gastropoden homolog sei, WALLER (1981)
te aber, da® sich bei Ostrea edulis zuerst
das Hinterteil des FuBes bildet, auf dessen
Oberflidche sich gleich die Byssusdriise ent-
wickelt, Die Entstehung einer organisches
Material abscheidenden FuBdriise erfolgt bei
Muscheln in der gleichen Zeit der Embryonal-
entwicklung wie bei Archaecogastropoden,

zeig-

Das Operculum geht da verloren, wo der FuB
eine Umwandlung erfidhrt, oder wo es nicht mehr
sinnvoll eingesetzt werden kann. Bei Cephalopo-~
den wird der FuB in den flir die Fortbewegung
wichtigen Trichter umgewandelt.Bei Pulmonaten
bl&ht sich der FuR wdhrend der Embryonalent~—
wicklung von Anfang an auf und wird zu einer mus-
kelverstdrkten Pumpe fiir die Kérperfliissigkeit
umgebaut (Kap. 5.1.5-7).Bei den Scaphopoden ent-
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steht ein rohrenfdrmiger Ausbau der spangenfdr-
migen Primdrschale, sodaB eine zweilte Off~
nung auf der apikalen Seite entsteht, Da~
mit 1st der Weichkdrper durch ein Operculum
nicht mehr zu beschlitzen, Das Operculum
optimiert den Selektionswert einer dem
Weichkbrper schiitzenden AuBenschale der
Larve, Archaeogastropoden besitzen selt
dem Kambrium ein Operculum, Es ist daher
mdglich, daB sich das Operculum bereits bel
den ersten Conchiferen entwickelte, die die
Ausgangsformen flir heutige Klassen darstell-
ten,
5.,2.13 TORSION

Die Ontogenese der Archaeogastropoden
bewelist, daB die trochospirale Einwindung
der Schale und die des Weichk®rpers zweil
voneinander getrennte Vorgdnge sind, die
auch zeitlich voneinander geschieden sind
(Kapltel 2,3), Bei htheren Gastropoden
werden belde Prozesse miteinander verknipft,
wobei aber immer deutlich bleibt, daB sich
die Gestalt der Schale auch bei sehr von
der Norm abweichenden Ontogenesen, wie der
(Kapitel 5,1,.,4), nach der
des WeichkOrpers richtet und nie umgekehrt,

von Turbinella

Im bilateralsymmetrischen Gastropodengehiu~
se, wie etwa dem von Pteropoden (Opistho-
branchier), von Caecum (Mesogastropode) ,
von Patellaceen (Kapitel 2,4), sitzt ein
Weichkdrper, der die spiralige Aufrollung
vollzogen hat, Das ist auch dann noch so,
wenn spdter in der Ontogenese die K¥rper-
eindrehung wieder riickgdngig gemacht wird,
wie bei opisthobranchiaten Nacktschnecken
(BONAR .& HADFIELD 1974),

Es sind auch Mollusken mit Weichkdrper=-
torsion vorstellbar, deren Gehduse nicht
sekunddr wieder billateralsymmetrisch wur-

den, wie bel vielen Gastropoden der rezen-

’
ten Fauna, sondern die primdr bilateral-
symmetrisch waren, Solche Gehiuse k&nnten
bei den Bellerophontiden, wie auch bei
napffdrmigen Formen des Altpaliozoikums

vertreten seiln (YOCHELSON 1878),

Muskeln haben beil dem Vorgang der tro-
chospiraligen Einrollung des KSrpers keine
ausfilhrende Funktion (Kapitel 2,3), Ihre

Zahl im Primdrgehduse ist wohl auf ein Paar
beschridnkt, Ob ein oder zwel Muskeln kurz
vor der Abl&sung des Primdrgehduses vom
Mantelrand gebildet werden, ist weitgehend
von der Gestalt des Gehduses bestimmt und
zudem von ihrer Aufgabe, Zum Rilckzug in ein
ovales, bilateralsymmetrisches oder fast
bilateralsymmetrisches Gehduse, wie bel
Archaeogastropoden aber auch bei einigen
h6heren Gastropoden wie manchen Opisthobran-
chiern (z.B, Phestilla sibogae und &hnliche
Formen: BONAR & HADFIELD 1974; THORSON

1946; gymnosomate Pteropoden: LALLI & CONO-
VER 1976), werden zweil Muskeln ausgebildet,
Beim trochospiralen Gehduse der meisten
hheren Gastropoden entsteht nur ein Muskel
(Rapitel 5,1), Solange keine Bewegung in
das Gehduse hinein vollzogen wird, bildet
sich auch kein Muskel oder Musgkelpaar aus,
sondern nur eine Gewebeverankerung, Ein
spdtes Auftreten von Muskeln in der Onto-
genese kann nicht mit einer spdteren Torsion
des Weichkdrpers in Zusammenhang gebracht
werden, wie dies FIORONI (1967) fiir Land-und
SliBwassergastropoden annimmt, Hier ist die
Torsion vollkommen unabhdngig von der Bil-
dung eines Retraktormuskels, der sich bei
Radix erst kurz vor dem Schliipfen bildet
(Kapitel 5,1,5), obwohl bel beiden Formen
(Radiax)
erfolgt,

vorher eine Torsion des Weichk&rpers
oder Teilen des Weichkdrpers (Arion)
Wenn auf das anfangs trochospiralige Geh#du-
se ein andersartig geformtes folgt, wie et~
wa beil Napfschnecken (Kapitel 2,5,3), so
werden auch die Retraktormuskeln vollstédn-
dig umgebaut, Dies ist weitgehend unabhin-
gig von der systematischen Stellung der
Schnecken, Das gilt auch fiir den Umbau des
ersten Muskelpaares der Muscheln zur Lar-
valmuskulatur und der von dieser wiederum
verschiedenen Adultmuskulatur, Verschiedene
Anforderungen werden rasch durch eine ver-
schiedene Muskulatur befriedigt, .
Der Gegensatz zwischen BOETTGER's (1955)
Auffassung, daB manche Mollusken eine se-
kunddre Metamerie ausgebildet haben und
GUTTING'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



der Muskeln oder Muskelnarben bel rezenten
und fossilen Mollusken ausgerdumt werden,

5.2.,14 DIREKTE ENTWICKLUNG

Die Embryonalentwicklung der Archaeo=-
gastropoden, Polyplacophoren, Scaphopoden,
Protobranchia und Cephalopoden verliduft
ohne Nahrungsaufnahme ven aufien, Wihrend
bel den Formen deren Eiler sich in totaler
Weise furchen, die Menge der als Dotter ge-
speicherten Energie beschrdnkt bleibt, ist
diese Sperre bel den Cephalopoden wegge-
fallen (Kapitel 3,55 3,6,3),
daher eine sehr energieaufwendige Friihonto-

Sie k&nnen

genese entwickeln, zumal auf Grund ihrer
schwimmenden Lebensweise keine schwimmfdhi~
ge Larven ausgebildet sind., Bei den Ver-
tretern der anderen Gruppen hingegen kann
man feststellen, daf auch dort, wo die Em=-
brycnen vollstdndig innerhalb der Eikapsel
oder dem Brutraum der Mutter heranwachsen,
ihre Entwicklung nicht wesentlich von der
Norm abweicht, die durch die schwimmende
Larve bestimmt wird, Der Verlust der Schwimm=~
larve scheint hier in den meisten Fillen

reversibel zu sein,

Bei Cephalopoden hat sich der anfangs
geschlossene Keim (wohl noch bei Plectrono-
ceras und Verwandten Kapitel 3,6) beil der
Dotterausbildung gleichsam getffnet und
ausgebreitet, Die Bauchseitenlage des Dot-
terkdrpers wird dabei wegen der Schalen-
und Mantelbildung (bei Endocochleaten)
kldrlich (BONIK, GRASSHOFF & GUTMANN 1979),

er-

Ontogenesestadien dienen dazu, die Adult-
organisation vorzubereiten, 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, Hierbeil
unterschied er 2wei Untertypen, Der erste
wird bei den Mollusken von den Cephalopoden
eingenommen, bei denen die Adultorganisa-
tion Schritt flr Schritt gebildet wird,
ohne larveneigene Bedingungen, Der zweite
Typus der direkten Entwicklung im Sinne
ven SALVINI-PLAWEN wird von den Archaeo-
gastropoden vollzogen, Es ist dies eine
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maskierte direkte Entwicklung bei der eine
kontinuierliche Organausbildung von Larven-
organen {iberdeckt wird,diese aber nicht
stdrt, Die ursprlinglichere der beiden For-
men der Entwicklung ist bei Mollusken si-
cherlich die maskierte direkte Entwicklung
(Kapitel 3,6).

542,15 INDIREKTE ENTWICKLUNG

In SALVINI-PLAWEN's (1980) Einteilung
steht der direkten die indirekte Entwick-
lung gegeniiber, 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&dr vereinfacht werden, Sie kann SALVI-
NI-PLAWEN zufolge wieder in einer direkten
Entwicklung ausmiinden, Die hdheren Gastro-
poden und Muscheln haben diesen Weg der in-
direkten Entwicklung in der Ontogenese ein-
geschlagen, bei den Muscheln miéglicherweise
schon im hdheren Ordovizium (POJETA 1978),
bei den Neritaceen moglicherweise im Silur

und bei den Mesogastropoden im Devon,

Muscheln und Schnecken verlédngern den
Entwicklungsgang vom Embryo zum Adultus durc
eine planktonfressende Larve, Die hierbei
ausgebildeten Larvalorgane kbnnen 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),
Hierbeli ist zu beobachten, daB die marinen
Gastropoden, die sich im Kapselinnenraum ent
wickeln, sich weniger weit vom Typus der
planktonfressenden Larve entfernen, als es
bei SiiBwasser- 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),
halb der hbheren Gastropoden wohl den Haupt-

Arten mit freien Larven haben inner-

entwicklungsgang getragen, wdhrend Kapsel-
entwicklung letztendlich in der Entwick-

lungsgeschichte in Sackgassen filhrte, Dies
ergibt sich zum einen daraus, daB sich im

Laufe der Phylogenese keine gr&fere Gruppe
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mariner Gastropoden herausgebildet hat,
deren Entwicklung nur 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,

Nur bei hdheren Gastropoden ist der
Entwicklungsmodus anzutreffen, bel dem die
Furchung nur bis zum Acht-Zellen-Stadium
gleichférmig verl&duft und danach in den
Zellen des vegetativen Pols endet oder
sehr verlangsamt wird, Die Nutzung der
extrem dotterreichen Makromeren bendtigt
wohl auch eine ldngere Entwicklungszeit,
als den Archaeogastropoden zur Verfiigung
steht,

Ein wichtiges Larvalorgan des freien
Veligers bel htheren Gastropoden ist die
Larvalschale, deren Skulptur und Gestalt
wesentllich von der des Embryonalgehduses
und des Adultgehduses abweicht (Kapitel
4,4.,4; 4,53 5.1.1). HOARE & STURGEON (1978,
Taf. 1) bildeten die frihontogenetischen
Gehduse von Vertretern der Familie Pseudo-
zygopleuridae aus dem Oberkarbon der USA
ab, Dlese zeigen die typische Gehdusege=
stalt von Veligerlarven, die l&dngere Zeit
von Plankton leben, Es gibt folglich plank-
tonfressende Gastropodenlarven mit Sicher-
heit seit dieser Zeit,

Das Fangorgan fir planktonische Nahrung
stellt das Velum dar, auf dem neben den
groBen Zllien eine mit kleineren Zilien
versehende Nahrungsrinne ausgebildet ist
FRETTER & MONTGOMERY 1968), Die von den
groBen Zilien eingefangenen nanno- und mi-
kroplanktonischen Algenzellen werden von
den kurzen Zililen 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
Proze8 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 frilh funktionstichtig, sodaB eine

Kriech- und Schwimmphase eingeschaltet ist
Veliconcha bel Gastropoden, Pediveliger bei
Muscheln, ’

Larvale Organe k&nnen auch bei den Ent-
wicklungen in der -Kapsel an vielen Stellen
auftreten, Hier sind es besonders zwel Fak-
toren, die starke Abwandlungen hervorrufen,
Zum einen ist es die Dotterspeicherung und
-aufnahme und zum anderen ist es der Gas-
austausch und Flissigkeitstransfer im Kbr-
per, So ist bei Turbimella das Primdrgehdu-
se zur transitorischen, elastischen Ndhrel-
ersackhlille umgewandelt (Kapitel 5,1,4).
Beil Physa dient der FuB-Kopf-Bereich als
Flussigkeitspumpe bis 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 vorilibergehende
Koordinierung des Pumpvorganges zwischen
FuBblase und vergr&Bertem 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 #duBerer Dottersack angelegt, Bei Limax
und Arion liegt Dotter in einer Blase liber
dem Kopf, die spdter zum Larvalherz wird
(Kapitel.5.1.7).

Die weitestgehenden Umwandlungen vom
urspriinglichen Typus der planktonfressenden
Larve sind bei SiBwasser- und Landschnecken
erfolgt. Hier ist eine Vermischung von
transitorischen und endgiltigen Merkmalen
erfolgt, wie etwa frilhes Auftreten einer
Radula oder einer MantelhShle, aber spéate
Losldsung des Mantelrandes vom Gehduserand
(Kapitel 5,1,5 - 5,1,7), Die Organe ent~
stehen nun 1n 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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1 Entwicklungsstadien des Primdrgehduses von Trochaceen aus dem
Mittelmeer
Stages of development of the primary shell in Trochacea from the
Mediterranean Sea

Trochophoralarve von Cantharidus exasperatus. Am animalen Pol (oben) ist ein
Wimperkranz entwickelt, mit dessen Hilfe der Embryo in der Eihiille rotiert.

Auf der linken Seite ist eine Abflachung zu erkennen, in der sich hohe Zellen
mit geringem Dottergehalt differenzieren, die zur Schalendriise werden. x 320.

Friihe Veligerlarve von Gibbula divaricata nach etwa 2o stindiger Entwicklung.
Aus der Schalendriise ist durch ein ringf8rmiges Auseinanderriicken der Driisen-
zellen {iber den Eingeweidesack ein Mantelsaum entstanden und wdhrend dieser
Wanderung eine organische Primédrschale ausgeschieden worden. Sie ist mit dem
Mantelrand verbunden, wdhrend sich das Epithel des Eingeweidesackes von ihr
zurlickziehen kann. x 320.

Veligerlarve von Gibbula drepanensis nach etwa 42 stindiger Entwicklung. Das
Primdrgehduse ist vollst&ndig gebildet, und der Mantelrand hat sich vom Gehiuse-
rand geldst. Die Verbindung zwischen Weichk®rper und Schale erfolgt lber zwei
Muskeln, die bereits aktiv sind und den K&rper vollstdndig in die Schale zu-
rickziehen kdnnen. x 320.

Die Veligerlarve von Canthartdus exasperatus zelgt den sich bildenden FuB
(rechts oben) als flache Aufwdlbung auf der Nacken-AuBenseite. Der dotterge-
fiillte Eingeweidesack (links) beginnt mit seiner trochospiralen Einrollung,
durch die der FuBhdcker allmdhlich nach rechts auf die spdtere umbilikale Ge-
hduseseite herumwandert. x 320.

Veligerlarve von Gibbula adansoni zu Beginn der trochispiralen Einrollung des
Eingeweidesackes. Der Vorderkdrper des Velum-FuBbereiches hat sich deutlich
vom dottergefiillten Eingeweidesack abgesetzt. Aus dem leeren Gehduseteil
(rechts) wird das Meereswasser zwischen Mantelsaum und Schale (oben) herausge-
preft, wenn die beiden Muskeln den KSrper in die Schale zuriickziehen. x 320.

Veligerlarve von Gibbula drepanensis nach vollzogener trochospiraler Einrollung
des Eingeweidesackes (Mitte unten). Bei diesem Prozess wandert der FuB aus rein
geometrischen Griinden nach rechts herum und ist zudem gewachsen (rechts). Die
Lage der beiden Muskeln hat sich nicht ver#dndert (siehe Fig.3). x 320.

Trochopora-larva of Cantharidus exasperatus. A prototroch (ciliary ring) is
seen surrounding the animal pole. The cilia bring the larva into rotary move-
ment within the interior of the egg capsule. On the left side of the embryo a
zone of yolk-poor cells develops into the shell gland. x 320.

Larva of the early veliger-stage of Gibbula divaricata after about 20 hours of
development. The cells of the shell gland have spread ring-like over the vis-
ceral mass on their way secreting the primary shell. The shell is attached to
the mantle~edge, while the epithelium of the visceral mass can be withdrawn
from it. x 320.

Veliger-larva of Gibbula drepanensis after 42 hours of development. The primary
shell has been completed and the mantle has become detached from the margin of
the shell. Connection between soft parts and hard parts are now formed by two
muscles, which can withdraw the animal totally into its shell. x 320.

Veliger larva of Cantharidus exasperatus with foot present in the shape of a
small hill on the neck (upper right). The yolk-filled visceral mass starts with
trochospiral coiling due to which the foot passively migrates to the right into
the position of the later umbilical side of the shell. x 320.

Veliger larva of Gibbula adansoni at start of the trochispiral coiling of the
visceral mass. The anterior portion of the body (foot-velum region) has become
clearly separated from the visceral mass. From the empty space (right) water
is expelled via the gap between shell and mantle edge (upper part) when both
muscles withdraw the body into the shell. x 320.

Veliger larva of Gibbula drepanensis after completed trochospiral coiling of
the visceral mass (lower center}. The foot has grown in size and by geometrical
reasons only has been displaced to the right. Position of the two muscles has
not been changed during this process (see fig. 3). x 320.
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Tafel 2 Verformung und Verkalkung des Primdrgeh&8uses bei mediterranen

Archaeogastropoden

Deformation and mineralization of the primary shell in Mediterranean
archaeogastropods

—_

Fig. Veligerlarve von Gibbula divaricata im Stadium der Geh#duseverformung zwischen
dem FuB-Kopfbereich auBen (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.

Fig. 2 Cantharidus exasperatus nach AbschluB der Gehiuseverformung. 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.

Fig. 3 Embryc von Gibbula drepanensis im Stadium der Kriech-Schwimmphase. Die Schale
ist verkalkt und zwischen Velumbasis ({(oben) und Mantelrand (links) entsteht
die MantelhBhle. Beim Riickzug ins Geh&duse wird der ganze Kdrper nach hinten
verlagert und die Position des Mantelrandes, der Mantelbucht und des Velums
bleibt erhalten. Zuletzt schlieBt das Operculum die Apertur (rechts). x 320.

Fig. 4 Gibbula divaricata in der Kriech-~Schwimmphase. Die Mantelh&hle hat sich ver-
tieft und der freie Mantelrand ist verstdrkt worden. Das Velum ist bereits in
der Reduktion begriffen. x 320.

Fig. 5 Umbilikale Ansicht des Primd&rgehduses von Diodera italica. Das urspriinglich
eiffrmige Gehduse wurde bei der Verformung seitlich eingefaltet und seine
AuBenkriimmung wurde verstdrkt. x 250.

Fig. 6 Detail von Fig. 5 zeigt die Einfaltung der Seite des Primdrgehduses und die
Skulptur, die aus einem Netzwerk von flachen Gruben und sie umgebenden Stegen
besteht. x 510.

Fig. 7 Apikale Ansicht des Primdrgeh&duses von Diodora Ztalica. Der Vergleich von
Fig. 5 und Fig. 7 zeigt, daB der nach der Gehiduseverformung noch angefiigte
Miindungssaum etwas weiter auf die umbilikale Seite des Gehduses vorgreift als
auf die apikale. Eine Skulptur von welligen Querwiilsten ist in der seitlichen
Verfaltung deutlich nach innen gezogen und verformt. x 250.

Fig. 1 Larva of GZbbula divaricata during the stage of deformation of the shell
caused by the interaction of the foot-head portion of the body on the outside
(upper part) and the complex of the retractor-muscles and the visceral mass on
the inside (center). The foot has meanwhile secreted an operculum (left center)
and both muscles are activ. x 320.

Fig. 2 Veliger of Cantharidus exasperatus after completion of shell deformation. The
left retractor-muscle has been resorbed and only the right muscle takes over
all functions and will Tater become the columellar muscle of the adult. The
organic shell is now mineralized in a rapid process, which increases the opacity
of the shell. x 320.

Fig. 3 Embryo of GZbbula drepanensis in the crawling swimming stage. The shell is
mineraljzed and between the velum base and the mantle edge the mantle (pallial)
cavity forms. During withdrawal into the shell the whole body is retracted so
that the relative position of the mantle, the cavity and the velum basically
stays the same. The aperture only upon complete retraction of the body can be
closed by the operculum (right). x 320.

Fig. 4 Gibbula divaricata in the crawling swimming stage, the mantle cavity has been
enlarged and the free mantle edge has grown in thickness. The velum is in the
process of size reduction. x 320.

Fig. b5 Umbilical view of the primary shell of Diodora Ztalica. The original egg-shaped
shell has been deformed in such a way that the sides are folded inwards and the
outsides becomes more rounded. x 250.

Fig. 6 Detail of fig. 5 shows the lateral fold of the primary shell and the sculpture
of the shell consisting of flat interspaces whith a meshwork of ridges surroun-
ding them. x 510.

Fig. 7 Apicalview of the primary shell of Diodora <talica. Comparison with fig. 5
shows that the apertural rim formed after shell deformation overlaps onto the
umbilical side a bit further than on the apertural side, giving evidence of
thg slight twist of the once planispiral shell due to the secondary deformation.
x 250.
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3 Struktur und Gestalt der Primdrgehduse von Trochaceen
Structure and shape of the primary shell of Trochacea

Apikale Ansicht des Primdrgehiduses von Trochus dentatus aus dem Roten Meer.
Die Innenflanke des Gehduses ist zugespitzt und die Skulptur ist hier deutlich
verzerrt. x 165.

Aperturale Ansicht des Primidrgehduses von Trochus dentatus. Die Skulptur be -
steht aus Querstegen und unregelmdfigen Spiralrippen. x 165.

Gehduse eines jugendlichen Turbo cf. petholatus vom Roten Meer (Riffbereich bei
Suakin, Sudan). x 31

Primdrgehduse von Trochus dentatus im Querbruch. Die aragonitische Prismen-
schicht des Gehduses setzt sich in einzelnen Nadeln in die Skulpturelemente
hinein fort (Fig. 1,2,5). x 4250.

Aufsicht auf die Skulpturelemente des Gehduses von Trochus dentatus (Detail
von Fig. 1). Etwa 0,2 um breite Nadeln der Prismenschicht setzen die Skulptur
im Inneren zusammen (die organische Hillschicht wurde wegprdpariert). x 3000.

Primdrgehduse von Turbo cf. petholatus (Detail zu Fig. 3). Die Skulptur be-
steht aus Querrippen, die an den Flanken von Spiralrippen gekreuzt werden. Die
Innenflanke zeigt eine deutliche Verzerrung der Skulptur (rechts). x 300.

Primdrgehduse von Clanculus corallinus aus dem Mittelmeer bei Banyuls-sur-Mer.
Die Skulptur besteht aus einem etwas tuberkuldren Netzwerk iliberdeckt von fei-
nen Spiralstreifen. Die seitliche Verfaltung ist etwas unregelmdfig. x 230.

Das Primdrgehduse von Solariella lamellosa im Detail von Fig. 11. Die seitli-
chen Einfaltungen sind regelmdpig und glatt und die Innenflanke des Geh&uses
erscheint daher gut gerundet. x 160.

Jugendgehduse von Stomatella varia aus dem Roten Meer, Flachwasser der Riff-
zone bei Port Sudan. Die Gehduseform dhnelt der von Haliotis (Taf.4/1) bis
auf das Fehlen des Schlitzes. x 16.

Primdrgehduse von Stomatella varia im Detail von Fig. 9. Die der AuBenkriimmung
folgende Einfaltung gleicht stark der von HalZotis (Taf. 4/4). x 350.

Gehduse von Solaritella lamellosa in apikaler Ansicht. Die Individuen dieser
Art leben im 700 bis 800 m tiefen Wasser vor der Kiste Floridas. x 18.

Apical view of the primary shell of Trochus dentatus from the Red Sea. The
inner flank of the shell shows a pointed shape and sculpture here is deformed.
x 165,

Apertural view of the primary shell of Trochus dentatus. The sculpture consists
of transversal elements and somewhat irregular spiral ribs. x 165.

Shell of a juvenile Turbo cf. petholatus from the Red Sea (reef near Suakin,
Sudan). x 31.

Shell fracture of the primary shell of Trochus dentatus that was carried by a
freshly hatched young shows the inner prismatic layer from which single arago-
nitic needles extend into the sculpture. x 4250.

View onto the sculpture of the primary shell of Trochus dentatus (detail of
fig. 1). The 0,2 umwide needle like crystals of the inner prismatic layer are
continuous into the sculpture (the outer organic cover has been removed).

x 3000.

Primary shell of Turbo cf. petholatus (detail of fig.3). The sculpture consists
of transversal ribs which are crossed by spiral ribs on the inner and outer
flank only. The inner flank has been deformed during the reshaping of the
organic shell. x 300.

Primary shell of Clanculus corallinus from the Mediterranean Sea near Banyuls-
sur-Mer. The sculpture consists of a somewhat tubercular fine network connected
to narrow spiral ridges. The Tateral folds show minute irregularities., x 230.

Primary shell of Sclariella lamellosa (detail of fig. 1ll). The lateral folds
are regularly rounded and the deformed inner flank of the shell thus is also
well rounded. x 160.

Shell of juvenile Stomatella varia from shallow reef area in the Red Sea
(Port Sudan). Shell shape is very similar to that of Haliotis (pl. 4/1) with
exception of the absence of a siit. x 16.

Primary shell of Stomatella varia (detail of fig. 9). The lateral fold follows
in its outline that of the outer side of the shell in a similar way as in
Haliotis (pl.4/4). x 350.

Shell of Sclariella lamellosa in apical view. Animals of this species live in
700 to 800 m deep water off~shore of Florida.x 18.
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Tafel 4 Primdrgehduse von Haliotis und Tricolia

Primary shells of Haliotis and Tricolia

Fig. 1 Gehduse einer juvenilen Haliotis tuberculata aus dem Mittelmeer von Banyuls-
sur-Mer. Das Schlitzband beginnt erst nachdem das bodenlebende Tier eine Win-
dung ohne Schlitz gebildet hat. x 19.

Fig. 2 Gehduse von Tricolia sp. aus dem Mittelmeer slidlich Siziliens. Das frliihe Ge-
hduse des bodenlebenden Jungtieres unterscheidet sich hinsichtlich der Skulptur
nicht vom spdter gebildeten Gehduse. x 28.

Fig. 3 Primdr- und Sekunddrgeh&duse von Tricclia affinis aus dem Litoral der Karibik
bei Santa Marta. Das frilhe Sekundidrgehduse zeigt hier eine vom spdteren Sekundir-
gehduse abweichende Rippenskulptur. x 102.

Fig. 4 ~ Primdrgehduse von HalZotis lamellosa aus dem flachen Wasser bei den Kanarischen
Inseln (Lanzerote). Die seitliche Einfaltung folgt anfangs fast der Gehiduse-
ldngsachse und knickt erst dann zum Aperturrand um. Die Innenseite erscheint
daher stark zugespitzt. x 180.

Fig. 5 Primdrgehduse von Triecola sp. aus dem lagundren Seegrasbiotop des Roten Meeres
bei Port Sudan. Nur auf der verzerrten Innenseite des Gehiuses (Bildmitte) ist
die Skulptur deutlich, das restlicheGehiuse erscheint glatt. x 285.

Fig. 6 Primdrgehduse von Tricolia affinis (Detail zu Fig.3). Ein feines Netzwerk ge-
koppelt mit feinen Spiralstegen bedeckt das Gehduse und ist an der inneren Sei-
te unter der Apertur deutlich gezerrt und krdftiger ausgebildet als an anderen
Stellen. x 375.

Fig. 7 Primdrgehduse von HalZotis tuberculata aus dem Plankton des Mittelmeeres von
Banyuls-sur-Mer. Feine Querstege mustern das Gehduse und sind in der seitlichen
Einfaltung verbogen. x 220.

Pig. 8 Etwas korrocdiertesPrimdrgehduse von Tricolia speciosa aus dem Mittelmeer bei
Rovinj. Das Muster des Gehduses wird durch ein feines Netzwerk und durch Spi-
ralstege gebildet. x 376.

Fig. 9 Primdrgehduse von Tricolia affinis (Detail von Fig. 3). Bei verschiedenen Indi-
viduen dieser Art schwankt die Primirgehiuseskulptur stark in ihrer Ausbildung
(vergleiche Fig.6). x 340.

Fig. 10 Das Detail von Fig. 7 zeigt die verfaltete Innenseite des Primirgehiuses von
Haliotis tuberculata sowie die Gruben-Steg-Netzskulptur. x 550.

Fig. 11 Das Detail von Fig. 2 zeigt die Einfaltung des Prim#drgeh#uses von Tricolia sp.
mit lUbergreifenden Spiralstreifen. Auch hier ist eine feine Netzskulptur vor-
handen. x 1070.

Fig. 12 Das Detail von Fig. 9 zeigt die seitliche Einfaltung des Primirgehduses von
Tricolia affinis, iilber die hinweg die Rippenskulptur sich fortsetzt. x 1080.

Fig. 1 Shell of a juvenile Haliotis tuberculata from the Mediterranean Sea near Banyuls-
sur-Mer. The slit started to form when the crawling young had already produced
one shell whorl additional to the primary shell. x 19.

Fig. 2 Shell of ¥ricolta sp. from the Mediterranean Sea south of Sicily. The sculpture
of the secondary shell is alike from beginning to end. x 28.

Fig. 3 Primary and secondary shell of Tricolia affinis from the littoral zone of the
Caribbean Sea near Santa Marta. The early secondary shell shows spiral ribs,
while the later secondary shell is almost smooth. x 102.

Fig. 4 Primary shell of Haliotis lamellosa from shallow water near the Canary Islands
(Lanzarote). The lateral fold in its course first follows the curvature of the
outer shell face and only later twists towards the aperture. Thus a strongly
pointed inner shell margin is formed. x 180.

Fig. 5 Primary shell of Tricolia sp. from the sea grass covered lagoons of the Red
Sea near Port Sudan. Sculpture is developed only near the deformed inner side
of the shell, while the remainder of the shell surface appears smooth. x 285,

Fig. 6 Primary shell of Tricolia affinis (detail to fg.3). The shell is covered with
a fine network of ridges in connection to spiral ridges. The inner shell side
below the aperture is deformed and shows strongest sculpture. x 375,

Fig. 7 Primary shell of Haliotis tubersulata from the plankton of the Mediterranean Sea
caught near Banyuls-sur-Mer. Fine transversal ridges sculpture the shell and
clearly show deformation by the fold. x 220.

Fig. 8 Somewhat corrcded primary shell of Tricolia speciosa from the Mediterranean
Sea near Rovinj. The shell is covered with a fine reticulated network of rid-
ges and grooves and some spiral ridges. x 376.

Fig. 9 Primary shell of Tricolia affinis (detail of fig.3). Quite a bit of variation
can be noted between different individuals of this species regarding the sculp-
ture of the primary shell(that of the adult too)(compare fig.6). x 34o.

Fig. 10 The detail of fig. 7 shows the fold of the primary shell of Haliotis tuberculata
and the groove-ridge sculpture. x 550.

Fig. 11 The detail of fig. 2 shows the Tateral fold of the primary shell of Tricola sp.
with spiral ridges crossing it. A basal structure of a groove ridge network is
nresent. x 1070,

Fig. 12 The detail of fig.9 shows the Tateral fold of the primary shell of Tricolia
affints with ridges crossing over from one side to the other. x 1080.






Tafel 5 Gehduseskulpturen verschiedener Trochaceen

Shell sculpture of different Trochacea

Fig. 1 Gehduse von Solariella tubula aus etwa 260 m tiefem Wasser vor der Ostkiiste
von Florida. x 32,

Fig. 2 Juveniles Geh#use von Galeoastraea cf. persica aus dem Riffbereich des Roten
Meeres bei Port Sudan. x 31.

Fig. 3 Juveniles Gehduse von Trochus dentatus aus der Riffzone des Roten Meeres bei
Port Sudan. x 39.

Fig. 4 Primdrgehduse von Solariella tubula (Detail von Fig.1). Die Skulptur besteht
aus durchgehenden und durchbrochenen Spiralstreifen. Die Einfaltung erfolgte
so regelmdBig, daB die Gehduseinnenflanke ebenmdBig gerundet ist. x 195.

Fig. 5 Primdrgehduse von Galeoastraea cf. persica (Detail von Fig.2). Die Einfaltung
verlduft fast parallel zur Geh&dusel&ngsachse und die Spiralberippung der Ge-~
hduseflanken setzt sich iber sie hinweg fort. x 260.

Fig. 6 Primdrgehduse von Trochus dentatus (Detail von Fig.3). Die Skulptur besteht aus
kriftigen Querstegen mit unregelmdfig ausgebildeten R&ndern (siehe auch Taf.3/1,2).
x 245.

Fig. 7 Das Detail von Fig.4 zeigt die Skulptur des Primdrgehduses von Solariella tubula,

die sich im wesentlichen aus einem feinen Gruben-Steg-Netzwerk zusammensetzt,
welches mit spiraligen Rippen verknlipft ist. x 2000.

Fig. 8 Das Detail von Fig. 5 zeigt eine Spiralrippe, die vom den Untergrund bedecken-
den Netzwerk nur mdB8ig abgehoben erscheint; Galeocastraea cf. persica. x 4000.

Fig. 9 Das Detail zu Fig. 12 zeigt die unregelmdBig granul&se Skulptur des Primdrge-
hduses von Solariella lubrica, die sich aus verstdrkten Stegen der Netzskulp-
tur herausgebildet hat. x 2000.

Fig. 10 Das Primdrgeh#duse von Tegula cf. fasefata aus dem Litoral der Karibik bei Santa
Marta. Die Skulptur besteht aus einem feinen Netzwerk und einigen wenigen Spi-
ralstreifen. Die Gehduseinnenflanke ist unter der Einfaltung zugespitzt. x 240.

Fig. 11 Gehduse von Solariella lubrica aus etwa 260 m tiefem Wasser vor der Ostkliste
Floridas. x 38.

Fig. 12 Primdrgehduse von Solariella lubrica (Detail von Fig.11). Die Skulptur besteht
aus feinen Tuberkeln (siehe Fig.9). x 200.

Fig. 1 Shell of Solariella tubula from about 260 m deep water offshore of E-Florida.
x 32.

Fig. 2 Shell of a juvenile Galeocastraea cf. persica from the reef zone of the Red Sea
near Port Sudan. x 31.

Fig. 3 Shell of a juvenile Trochus dentatus from the reef zone of the Red Sea near
Port Sudan. x 39.

Fig. 4 Primary shell of Solar<ella tubula (detail of fig.1). The sculpture consists

of continuous and discontinuous spiral elements. Folding of the flanks happened
in such a regular way, that the inner side of the shell appears very regularly
rounded. x 195,

Fig. 5 The detail of fig. 2 shows the primary shell of Galecastraea cf. pérsica. The
fold is almost parallel to the outer curvature of the shell and the ribs of the
sculpture cross it . x 260.

Fig. 6 Detail ef fig. 3 shows the primary shell of Trochus dentatus. Sculpture con-
sists of strong transversal elements with jrregular margins (see alsopl. 3/1,2).
X 245.

Fig. 7 Detail of fig.4 shows the sculpture of the primary shell of Solariella tubula

which consists of a basal ridge groove-network which is connected to spiral
ribs. x 2000.

Fig. 8 Detail to fig.5 shows one spiral rib which is embedded into the basal network
of grooves and ridges which covers most of the primary shell of Galecastraea
cf. persica. x 4000.

Fig. 9 Detail to fig. 12 shows the irregular, granular sculpture of the primary shell
of Solariella lubrica, which has developed from net-ridges that increased in
width. x 2000.

Fig. 10 Primary shell of Tegula cf. faseciata from the littoral of the Caribbean Sea
near Santa Marta. The sculpture consists of a fine ridge-groove network connec-
ted to a few spiral ridges. The inner side of the shell below the fold appears
pointed. x 240.

Fig. 11 Shell of Solariella lubrica from water of 260 m depth offshore frem E-Florida.
x 38.

Fig. 12 Primary shell of Solariella lubrica (detail of fig.11). The sculpture consists
of a fine granulation (see fig.9). x 200.
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6 Gehduseskulpturen verschiedener Trochaceen
Sculpture of the shell of different Trochacea

Apikale Ansicht des Gehduses von Margarites costalis aus mehreren 100 m Tiefe
westlich der Hebriden. x 16.

Gehduse von Microgaza vetula aus etwa 550 m tiefem Wasser &stlich von Jackson-
ville (US-Ostkiiste). x 14.

Gehduse von Fuchelus cef. guttarosea aus etwa 500 m tiefem Wasser vor der Kilste
von Charleston (US-Ostkiiste). x 31.

Das Detail von Fig.1 zeigt das Primdrgehduse von Margarites costalis, dessen
seitliche Einfaltung flach und gleichmdfig gekriimmt ist. x 96.

Das Detail zu Fig.2 zeigt das Primdrgehduse von Microgaza vetula, deren Ge-
hdusebreite grof ist und deren seitliche Einfaltungen nur auf den Bereich nahe
der Apertur einwirken. x 83.

Das Detail von Fig.3 zeigt das Primdrgehduse von Euchelus cf. guttarosea. Die
seitlichen Einfaltungen sind nur kurz. x 120.

Detail der Skulptur des Primdrgehduses von Margarites costalis (Detail zu Fig.
4). Die Skulptur besteht aus einem etwas unregelmifigen Netzwerk zugespitzter
Stege und unebener Gruben. x 1350.

Die Skulptur des Primdrgehduses von Microgaza vetula besteht aus Spiralrippen
und einem feinen Netzwerk dessen Stege unregelmdfig durch Kristalleinlagerungen
verdickt sind (Detail zu Fig. 5). x 1200.

Die Skulptur des Primdrgehduses von Fuchelus cf. guttarosea (Fig. 6) besteht
aus einem Grubenmuster mit gerundeten Netzstegen. x 950.

Primd&r- und Sekunddrgehduse von Gibbula drepanensis aus dem Mittelmeer von
Banyuls-sur-Mer. Die ndchtréglich erfolgte Einfaltung der Flanke unterhalb der
Apertur gibt sich daran zu erkennen, daf sie von Spiralrippen gekreuzt wird.

x 143.

Das Detail von Fig. 10 zeigt die Einfaltung des Primdrgehduses von Gibbula
drepanensis, die von einer Spiralrippe gekreuzt wird. x 690.

Das Primdrgehduse von Gibbula drepanensis mit Ansatz des ersten Sekund&rge-
hduses zeigt die seitlicheEinfaltung und iiber diese hinweg kreuzende Spiral-
rippen auf der aperturalen Gehduseseite. x 167.

Apical view of the shell of Margarites costalis from more than 100 m depth west
of the Hebrides. x 16.

Shell of Microgaza vetula from about 550 m deep water offshore Jacksonville at
the US-Eastcoast. x 14.

Shell of Euchelus cf. guttarosea from about 500 m deep water offshore Charles-
ton, US-E-coast. x 31.

Detail of fig.l shows the primary shell of Margarites costaliZs with a shallow
lateral fold that curves evenly. x 96.

Detail to fig. 2 shows the primary shell of Mierogaza vetula, which shows a very
broad apical region and lateral folds that only deform the area close to the
aperture. x 83.

Detail of fig. 3 show the primary shell of Fuckelus cf. guttarosea with very
short folds near the apical portion of the aperture. x 120.

Detail of the sculpture of the primary shell of Margarites costalis shows a
somewhat irregular network of sharp ridges surrounding uneven grooves. x 1350.

The sculpture of the primary shell of Microgasza vetula consists of spiral ribs
and a fine network between them. Ridges in the later have been irregularly
increased in width with crystal growth from inside (detail to fig.5). x 1200.

The sculpture of the primary shell of Euchelus cf. guttarosea (fig.6) consists
of a pattern of grooves surrounded by flatened ridges. x 950.

Primary and secondary shell of Gibbula drepanensis from the shallow water of
the Mediterranean Sea near Banyuls-sur-Mer. The folds demonstrate their secon-
dary nature by spiral ribs crossing them from one side to the other. x 143,

The detail of fig. 10 shows the lateral fold of the primary shell of Gibbula
drepanensts and the crossing spiral ridge. x 690.

The primary shell of Gibbula drepanensis with the first secondary shell added
to it by the crawling young also demonstrates the lateral fold and ribs that
cross it. x 167.
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7 Gehdusemorvhologie und Skulptur bei Trochaceen

The morpheology and sculpture of shells of Trochacea

Gehduse von Arene variabilis aus 70-80 m tiefem Wasser bei Key West,Florida.x 17

Gehduse von Solariella actinophora aus 800 bis 1200 m tiefem Wasser vor der
Ostkiiste Floridas. x 26.

Gehduse eines jugendlichen Trochus cf. sandwichensis aus der flachen Rifflagune
des Roten Meeres bei Port Sudan. x 41.

Das Detail von Fig. 1 zeigt das Primdrgehduse von Arene variabilis. Die Skulptur
besteht aus durchgehenden und unterbrochenen feinen Spiralstreifen. x 232.

Das Detail von Fig. 2 zeigt das glatte Primdrgehduse von Solariella actinophora,
dessen Einfaltungen regelmdpig gerundet sind, da sie iiber einem prall mit Dot-
ter gefililltem Eingeweidesack entstanden. x 84.

Das Detail von Fig. 3 zeigt das Primdrgehduse von Trochus cf. sandwichensis,
welches bedeckt ist von feiner Netzskulptur in Verbindung mit einzelnen feinen
Spiralstreifen. Die seitliche Einfaltung entstand hier liber einem kleinen,

wenig Dotter enthaltenden Eingeweidesack und ist daher zugespitzt geknickt. x 260.

Gehduse von Solariella cf. lacunella aus 160 bis 200 m Tiefe vor der Kiiste
Georgias und Floridas. x 25.

Gehduse von Margarites cf. cancellata aus dem 200 bis 300 m tiefen Wasser vor
den Florida Kevs. x 26.

Gehduse von Microgaza sp. aus dem 800 m tiefen Wasser des Blake Plateaus vor der
US-Ostkiste. x 25.

Primdrgehduse von Solariella aegleis aus dem 100 bis 250 m tiefen Wasser von
Floridas Silidost-Kiiste. Die Skulptur besteht aus regelmdfig angeordneten Spiral-
rippen. x 180.

Margarites cf. cancellata Primdrgehduse im Detail von Fig. 8. Die Schale ist
v6llig glatt und ebenméBig gerundet. x 143.

Das Detail von Fig. 9 zeigt das Primdrgehduse von Microgaza sp. mit einer
Skulptur von regelmdBigen Spiralrippen. x 170.

Shell of Arene variabilis from 70-80 m of depth offshore from Key West,Florida.
x 17.

Shell of Solariella actinophora from 800 to 2100 m of depth from offshore the
Florida E-coast. x 26.

Shell of a juvenile of Trochus cf. sandwichensis from the shallow reef lagoon
of the Red Sea near Port Sudan. x 41.

Detail of fig. 1 shows the primary shell of drene variabilis. Sculpture con-
sists of fine continuous and short interrupted spiral ribs. x 232.

Detail of fig. 2 shows the smooth primary shell of Solariella actinophora. The
fold is regulariy rounded because it was formed on a rounded, yolk-filled vis-
ceral mass. x 84.

Detail of fig. 3 shows the primary shell of Trochus cf. sandwichensis which is
covered with a fine network sculpture connected to some spiral striae. The fold
here formed on a small visceral mass with 1ittle yolk reserves in them and there-
fore is of hooked outline. x 260.

Shell of Solariella cf. lacunella from 160 to 200 m of depth offshore from
Georgia and Florida. x 25.

Shell of Margarites cf. cancellata from 200 to 300 m deep water offshore from
Florida Keys. x 26.

Shell of Microgaza sp. from 800 m depth of the Blake Plateau west of the US-East-
coast. x 25.

Primary shell of Solariella aegleis from 100 to 250 m of depth offshore from
Florida SE-coast. The sculpture consists of regular spiral ribs. x 180.

Detail of fig. 8 shows the primary shell of Margarites cf. cancellata which
is smooth and well rounded. x 143.

Detail of fig.9 shows the pr1mary shell of Macrogava sp. with a sculpture of
reqular spiral ribs. x 170
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Tafel 8 Gehduse von Patellaceen und Cocculinaceen

Shell of Patellacea and Cocculinacea

Fig. 1 Das Geh&duse einer jugendlichen Cellana eucosmia aus dem Riffbereich des Roten
Meeres bei Port Sudan ist symmetrisch-napffSrmig. Das Primdrgehduse war eben-
falls bilateralsymmetrisch, undseine Aufrollungsachse bildet einen kleinen
Winkel mit der L&ngsachse des Sekunddrgehiduses. x 90.

Fig. 2 Aufsatz des abgebrochenen Primdrgehduses von Adcmaea sp. aus dem Litoral der
Karibik bei Santa Marta auf dem Sekundidrgehduse. Im unteren Teil sind die An-
satzstellen der beiden Retraktormuskel zu erkennen und die Aufrollungsachse des
Primdrgehduses bildet einen grofen Winkel mit der L&ngsachse des napffdrmigen
Sekunddrgehduses. x 286.

Fig. 3 Prim8rgehduse von Cocculina cf. spinigera (Detail zu Fig. 8). Die Gestalt ist
fast planispiral und die Aufrollungsachse ist fast parallel zur L&ngsachse des
Sekund&drgehduses. x 150.

Fig. 4 Detail zu Fig. 9 zeigt die umbilikale Ansicht des Primdrgehduses von Cocculina
reticulata auf dem napffdrmigen Sekundidrgehduse. x 235.

Fig. 5 Das Detail zu Fig. 9 =zeigt den Ansatz des Primdrgehduses von Cocculina reti-
eulata am Sekundidrgehduse. x 85.

Fig. 6 Detail zu Fig.8 zeigt die apikale Ansicht des Prim&rgeh&duses von Coceulina cf.
spinigera mit der nur sehr schwachen Verfaltung und dem tuberkulédren Quersteg-
muster des Apex. x 230.

Fig. 7 Das Gehduse von Lepeta caeca aus dem Mittelmeer vor der nordjugoslawischen
Kiste aus 50 bis 60 m Tiefe. Das Primdrgehduse weist die gleiche Lingsachsen-
richtung auf, wie das Sekunddrgehduse. x 23.

Fig. 8 Gehduse von Cocculina cf. spinigera aus 100 bis 250 m Wassertiefe vor der Insel-
kette der Florida Keys. x 35.

Fig. 9 Gehduse von Cocculina reticulata aus 250 bis 800 m Tiefe vor der Kiiste Georgias
und Floridas. x 18.

Fig. 10 Detail zu Fig. 7 zeigt das Primdrgehduse von Lepeta caeca. Das Jungtier schliipf-
te aus dem miitterlichen Brutraum als es bereits ein napfftrmiges Sekunddrgehdu-
se ausgebildet hatte.Die Dimension dieses Gehduses ist mit dem Ende der reti-
kulaten Skulptur erkennbar. x 240.

Fig. 11 Detail zu Fig.7 zeigt das Primdrgehduse von lLepeta caeca mit dem Ansatz des
Teils des Sekunddrgehduses, der noch innerhalb der Brutkammer gebildet wurde.
% 260.

Fig. 1 Shell of a juvenile Cellana eucosmia from the reef zone of the Red Sea near

Port Sudan. The longaxis of the bilaterally symmetrical primary shell froms a
small angle with the longaxis of the conical secondary shell. x 90.

Fig. 2 The shell of a juvenile dcmaea sp. from the nearshore area of the Caribbean
Sea near Santa Marta shows the imprint of the primary shell onto the secondary
shell. The inner side of the primary shell has been deformed and calcified in
the presence of two retractor muscles, which left their scar.A large angle is
found between 1long axis of primary and secondary shells. x 286.

- Fig. 3 Detail to fig. 8 shows the primary shell of Coceculina cf. spinigera in its posi-
tion on the secondary shell, with longaxes of both almost parallel to each
other. x 150.

Fig. 4 Detail to fig. 9 shows the umbilical side of the primary shell of Cocculina
reticulata with only weak folds as evidence for deformation into weakly trochi-
spiral shape. x 235.

Fig. 5 Detail to fig. 9 shows the insertion of the primary shell onto the secondary
shell in Cocculina reticulata. x 85.

Fig. 6 Detail to fig. 8 shows the apical view of the primary shell of Coceoulina cf.
spinigera with only weak folds near the aperture and tubercule ridges as sculp-
ture of the apical shell portion. x 230.

Fig. 7 Shell of Lepeta caeca from the Mediterranean Sea near the northern coast of
the Adriatic Sea from 50 to 60 m depth. The primary shell shows the same orien-
tation as the secondary shell and is bilaterally symmetrical. x 23.

Fig. 8 Shell of Coceulina cf. spinigera from 100 to 250 m of depth from offshore the
Florida Keys. x 35.

w0

Fig. Shell of Coceulina reticulata from 250 to 800 m of depth offshore the coast of

Georgia and Florida. x 18.

Fig. 10 Detail to fig. 7 shows the primary shell of Lepeta caeca. The young animal hat-
ches from the brood-chamber of the female when it has produced a first seconda-
ry shell. Both primary and secondary shells are mineralized first when the time
of hatching has been reached. This is documented by the end of the reticule sculp-
ture. x 240.

Fig. 11 Detail of fig. 7 shows the primary shell of bepeta caeca With the added reti-
culated secondary shell that was formed whije the young remained within the brood
chamber. x 260.
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9 Skulptur und Morphologie der Gehduse von Calliostoma

Shell sculpture and morphology of Calliostoma

Gehduse von Calliostoma granulatum aus dem Mittelmeer bei Banyuls-sur-Mer. x 15.
Gehduse von Calliostoma laugieri aus dem Mittelmeer von Banyuls-sur-Mer. x 18.
Gehduse von Calliostoma zizyphinum aus dem Mittelmeer von Banyuls-sur-Mer. x 28.

Primdrgehduse von Calliocstoma cf. fascinans aus 160 m Tiefe vor der Kiiste bei
Charleston (US-Ostkiiste), Die Innenseite ist unter der Einfaltung beinahe regel-
mdBig gerundet. x 113,

Primdrgehduse von 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 Primdrgehduse von CallZostoma laugieri mit erstem
Ansatz des Sekunddrgehduses ohne starken Absatz dazwischen. x 120.

Detail zu Fig. 2 zeigt in der umbilikalen Ansicht das Primdrgeh&use von Callio-
stoma laugieri mit einen schwach ausgebildeten Aperturring zwischen Primdr- und
Sekunddrgeh&duse. x 120.

Detail zu Fig. 2 zeigt den apikalen Anblick des Calliostoma laugieri Primdr-
gehduses mit deutlich ausgebildeten Aperturring zum Ansatz des Sekunddrgehdu--
ses hin. x 120.

Primérgehduse von Calliostoma granulatum mit darauf folgendem ersten Ansatz
des Sekunddrgehduses von einem Tier, welches im Plankton des Mittelmeeres bei
Banyuls-sur-Mer gefangen wurde und im Glas sich zum Kriechtier umwandelte. x 137.

Das Detail von Fig. 1 zeigt die regelmiBig sechseckige Skulptur des Primdrge-
hduses von Calliostoma granulatum. x T40.

Das Detail zu Fig. 8 zeigt die Einfaltung der Geh&useseite bei Calliostoma
laugieri. Die Skulptur zeichnet die Verfaltung nicht nach, sondern ist sekunddr
durchgeprdgt. x 500.

Detail zu Fig. 4 zeigt die Struktur der Netzrippen des Primdrgehduses von
Calliostoma cf. faseinuans. Die Kristallite weisen unterschiedliche Richtung und
Breite auf. x 4300.

Shell of Calliostoma granulatum from the Mediterranean Sea near Banyuls-sur-
Mer. x 15.

Shell of Calliostoma laugieri from the Mediterranean Sea near Banyuls-sur-Mer.
x 18.

Shell of c¢alliostoma zizyphinum from the Mediterranean Sea near Banyuls-sur-
Mer. x 28.

Primary shell of Callicstoma cf. fascinans from 160m of depth offshore from
Charleston (US-Eastcoast). The inner side of the shell near the fold is almost
perfectly rounded. x 113. S

Primary shell of Cqliiostoma cf. jujubinum from the 1ittoral zone of the Carib-
bean Sea near Santa Marta. The ridges of the sculpture are continuous into the
base of the apertual rim and, therefore, have been imprinted newly onto the or-
ganic shell after its deformation. x 176.

Detail to fig. 2 shows the primary shell of Callifostoma laugieri with an almost
smooth transition between primary and secondary shell. x 120.

Detail to fig. 2 shows the umbilical view of the primary shell of Calliostoma
laugier? with a weak apertural edge present between the end of the primary
and the start of the secondary shell. x 120.

Detail of fig. 2 shows the apical view of the primary shell of Cglliostoma
laugZeri with a prominent apertural rim at the place of onset of the secondary
shell. x 120.

Primary shell of Calilicstoma granulatum with the first secondary shell formed
by a planktonik larva caught in the Mediterranean Sea near Banyuls-sur-Mer and
settled to bottom 1ife within the glas beaker. x 137.

Detail of fig. 1 shows the regularly hexagonal sculpture of the primary shell
of CaliiZostoma granulatum. x 740.

Detail to fig. 8 shows the fold of the shell margin in the primary shell of
Calliostoma laugieri. The sculpture shows no sign of deformation here and has
been introduced afterwards as a new component. x 500.

Detail to fig. 4 shows the structure of the ribs of the primary shell of
Calliostoma cf. faseinans. The crystallites are arranged in different direc-
tions and are of different diameter. x 4300.
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10 Skulptur und Gestalt der Gehduse bei Fissurellaceen und Scissurelliden

Sculpture and shape of the shells of Fissurellaceae and Scissurellidae

Der apikale Gehdusebereich von Emarginula pumila aus dem litoralen Bereich der
Karibik bei Santa Marta zeigt die feine Spiralberippung des Sekundirgeh#duses. Das
Schlitzband tritt erst spdt im Bereich des Sekunddrgehduses in Erscheinung (oben
Mitte) und Poren treten mit dem Beginn des Tertifrgehduses (napfférmig, unten)
auf. x 75.

Aufsicht auf das Geh#duse einer juvenilen Diodora listeri aus dem Felslitoral
Kolumbiens bei Santa Marta. Der Schlitz beginnt im mittleren Teil des Sekundidr-
gehduses und endet im ersten Teil des Tertisdrgehduses. Er wird anfangs durch
normale Inkremente hinten geschlossen, spiter nach Erreichen der Lochform aber
erweltert. x 68.

Primir-und Sekundirgehduse von Nesta candida aus dem flachen Wasser der Riff-
zone des Roten Meeres bei Port Sudan. Das Primirgehduse ist glatt. Das Schlitz-
band beginnt gleich mit der ersten Abscheidung des Sekundirgeh&duses. x 338.

Der apikale Geh&usebereich von Emarginula fissurata aus dem Felslitoral des
Mittelmeeres bei Banyuls-sur-Mer zeigt eine kriftige dichte Spiralberippung des
Sekunddargehduses und ein sp&tes Einsetzen des Schlitzes. x 75.

Der apikale Gehdusebereich von EZmarginula phrixodes aus dem Riffbereich der Ka-
riblk bei Santa Marta zeigt das Sekundirgehiuse mit einer feinen Spiralberippung,
die sich sowohl von den Tuberkelskulptur des Primdrgehduses (links) als auch
den radial- und konzentrischen Rippen des Tertidrgeh&duses unterscheidet. x 136.

Gehduse einer jugendlichen Fissurelia nimbosa aus dem flachen Raribischen Meer
bei Santa Marta. Der Schlitz setzt erst nach der Mitte des Sekunddrgehduses ein
und wird im Beginn des Tertidrgehduses wieder verschlossen. Beim wachsenden Tier
wird das Loch durch L&sung anschlieBend vergr&fert bis ihm schlieBlich der ganze
Bereich des Primdr- und Sekundirgehduses zumOpfer gefallen ist. x 60.

Primdrgehduse von Scissurella sp. aus der Rifflagune des Roten Meeres bei Port
Sudan. Die Berippung ist stark mineralisiert und gegen das Muster der Oberfliche
des organischen Gehduses etwas verdndert. Die Rippen sind im verformten Beraich
der Innenseite daher nicht verzerrt und greifen bis in die Aperturverdickung
iber. x 612.

Primdrgehduse der gleichen Art Soissurzlla SP. wie in Fig. 7 dargestellt. Hier
ist die urspriingliche Skulptur der organischen Schale ohne Verdnderung abgeprigt.
X 626.

Gehduse von Scissurslla cingulata aus dem flachen Wasser der Karibik bei Santa
Marta. Das Primdrgehduse wird von krédftigen Rippen bedeckt, und im Sekunddrge-
hduse erfolgte die Bildung eines Schlitzes erst nachdem eine Windung abgeschie-
den wurde. x 121.

Geh#use von Sinezzona sp. aus dem flachen Wasser von Lanzarote (Kanarische Inseln)
Das Primdrgehduse weist krdftige Radialberippung auf. Der erst spdt einsetzende
Schlitz wird vor der Fertigstellung der Endgestalt des Gehduses wieder geschlos-
sen. x 104.

The apical portion of the shell of Emarginula pumila from the littoral zone of
the Caribbean Sea near Santa Marta shows a fine spiral rib-sculpture of the se-
condary shell. The s1it makes fts appearance late and pores are found in the
shell with beginning of the formation of the conical tertiary shell. x 75.

View onto the shell of a juvenile fiodora listeri from the rocky shore of Colum-
bia near Santa Marta. The slit makes its first appearance in the central portion
of the secondary shell and ends with the start of the tertiary shell. At first
it is closed by normal increments of shell. Later it remains open and becomes
secondarily enlarged by dissolution . x 68.

Primary and secondary shell of Nesta candida from the shallow water of the reef-
zone in the Red Sea near Port Sudan. The primary shell is smooth. The slit start
right with the first growth of secondary shell, x 338.

Apical portion of the shell of Emarginula fissurata from the rocky shore area of
the Mediterranean Sea near Banyuls-sur-Mer. The secondary shell is covered by
strong spiral ribs and the slit starts late. x 75.

The apical portion of the shell of fmarginula phrizodes from the reef area of
the Caribbean Sea near Santa Marta shows the secondary shell with fine spiral
ribs. This shell is well differentiated from the tubercular primary shell (left)
and the radially and concentrically ribbed tertiary shell (below). x 136.

Shell of a juvenile Fissurellg mnimbosa from the shallow Caribbean Sea near Santa
Marta. The slit starts in the central portion of the secondary shell and ends
with the beginning of the tertiary shell. When the animal continues in growth
the hole will be widened by solution until no trace of the primary and secondary
shell remains. x 60.

Primary shell of Segissurelle sp. from the reef-lagoon of the Red Sea near Port
Sudan. The ribs of the sculpture are sirongly mineralized and have become inde-
pendent of the sculpture present on the primary organic shell (see fig.8). Ribs
now continue into the base of the apertural rim. x F12.

Primary shell of the same Geissurelia sp. as shown in fig.7. Here the ribs
have been mineralized in accordance to the primary structure of the organic
shell and thus also reflect its deformation. x 626.

Shell of Seissurella eingulata from shallow water of the Caribbean Sea near
Santa Marta. The primary shell is covered with strong radial ribs. The slit
starts late in the secondary shell, only after the benthonic juvenile had pro-
duced one whorl without siit. x 121.

Shell of Sinezona sp. from the shallow water of Lanzarote (Canary Islands). The
primary shell shows strong radial ribs. The slit, after its start with the end
of the worl, ends before shell qrowth stops. x 104.
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Tafel 11 Gestalt des Gehduses und Skulptur bei Fissurellaceen und Scissurelliden

Morphology and sculpture of the primary shell of Fissurellacea and
Scissurellidae '

Fig. 1 Primdrgehduse einer frischgeschliipften Scissurella costata aus dem Mittelmeer
bei Banyuls-sur-Mer. Umbilikale Ansicht. x 332.

rig. 2 Primdrgehduse von Scissurella costata (wie Fig. 1), apikale Ansicht. x 350.

Fig. 3 Gehduse von Scissurella costata aus dem Limjski Fjord bei Rovinj , Adria. Das

Schlitzband beginnt nachdem eine Windung des Sekundidrgehduses abgeschieden ist.x 35.

Fig. 4 Das Detail von Fig. 6 zeigt das Primdrgehduse von Scissurella cerispata. Nach
der Abldsung des Mantelrandes vom Primdrgeh#duserand schied das Tier noch einen
schmalen Streifen von Primdrgehduse ab,bevor es das Gelege verlieB. x 392.

Tig. 5 Primdrgehdusevon Sinezona sp. aus dem flachen Meer bei Lanzarote (Kanarische
Inseln). Die Skulptur besteht aus krdftigen Radialrippen, deren Zusammensetzung
vornehmlich durch gleichgerichtete Aragonit-Prismen der gleichen Breite erfolgte.
x 392.

rig. 6 Anfangswindungen von Scissurella crispata aus dem tiefen Wasser westlich der
Hebriden. Das Schlitzband setzt nach einer dreiviertel Windung des Sekunddrge-
hduses ein. x 104.

»ig. 7 Das Detail von Taf. 12/70 zeigt das Primdrgehduse von Fissurella angusta. Der
verformte Innenteil des Gehduses gibt sich durch eine streifige Skulptur zu er-
kennen, das restliche Gehduse bedeckt ein ungeregeltes Grubenmuster. x 348.

Fig. 8 Primdrgehduse von Puncturella granulata aus etwa 30 m Wassertiefe vor der
Rliiste von Charleston (US-Ostkiiste). Feine Spiralstreifen und Tuberkeln sind
entwickelt, und die Innenseite des Geh&duses ist unter der Apertur hakenfdrmig
eingezogen. x 225.

Fig. 9 Detail von Taf.12/9 zeigt das Primirgehduse von Puncturella profundi?. Die Ein-
faltung ist kurz und die Innenseite wurde auf dem dotterreichen Ei ebenmidBig
gewdlbt verformt. x 208.

Fig. 10 Das Detail von Fig. 7 zeigt die Grubenmusterung des Primdrgehduses von Fissu-—
rella angusta. x 1800.

Fig. 11 Das Adultgehduse von Puncturella granulata (Fig.8) weist neben einer regelmdBi-
gen Radialberippung in den Furchen daneben in regelmd&fBigem Abstand Poren auf,
die die ganze Schale nach innen hinein durchziehen. x 325.

Fig. 12 Das Detail von Fig. 9 zeigt das Grubenmuster der Primirschale von Puncturella
profundt. x 1120,

Fig. 1 Primary shell of a freshly hatched Scissurella costata from the Mediterranean
Sea near Banyuls-sur-Mer in the crawling-swimming phase. Umbilical view. x 332.

Fig. 2 Apical view of the primary shell of Sgissurella costata {as in fig.1l) x 350.

Fig. 3 Shell of Seissurella costata from the Limjski Fjord near Rovinj , Adriatic Sea.
The slit starts after one whorl of secondary shell has been secreted without
s1it, x 35. “

Fig. 4 Detail of }19.6 shaws the primary shell of 5eissurella erispata. After detach-

ment of the mantle edge from the shell margin the animal secreted a narrow rim
of primary shell before it hatched from the egg-mass. x 392.

Fig. 5 Primary shell of Sineszona sp. from shallow water near Lanzarote (Canary Islands).
The sculpture consists of strong radial ribs which are composed of needle-like
aragonitic crystallites of the same width and the same orjentation. x 392.

Fig. 6 Initial whorls of Scissurella crispata from the deep water west of the Hebrides.
The s1it starts with its formation after three quarters of a whorl of secondary
shell have been formed. x 104,

Fig. 7 Detail of pll12/10 shows the primary shell of Fissurella angusta.The deformed
inner portion of the shell can be recognized by the striped appearance of the
groove pattern, which on the remainder of the shell surface is unordered. x 348.

Fig. 8 Primary shell of Puncturella granulata from about 30 m of water depth offshore
from Charleston (US-Eastcoast). Fine spiral ridges and tubercules are seen and
the inner side of the shell is folded in hook-1ike manner. x 225.

Fig. 9 Detail of pl1.12/9 shows the primary shell of Puncturella profundi. The fold is
short and the inner side of the shell was deformed in a very regularly rounded
way on the yolk filled visceral mass.x 208.

Fig. 10 The detail of fig.7 shows the groove pattern of the primary shell of Fissurella
angusta. x 1800.

Fig. 11 The adult shell of Puncturella granulata (fig.8) shows a regular pattern of
radial ribs and grooves. Holes going through the entire shell form a regular
pattern of pores on the outer surface within the grooves. x 325.

Fig. 12 The detail of fig. 9 shows the pattern of narrow grooves of the primary shell
of Puncturella profundi. x 1120.
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Tafel 12 Gehduse von Fissurellaceen und von triassischen Archaeogastropoden

Shells of Fissurellacea and some Triassic¢ archaeogastropods

Tig. 1 Das Primdrgehduse von Xokenella Sp.aus obertriadischen Schichten der Dolomiten
weist eine krdftige Spiralstreifung auf und zeigt einen wohlgerundeten Innen-~
teil des Gehduses unterhalb der Einfaltung. x 410.

Fig. 2 Das Primdrgehduse von Worthenia coralliiophila aus der oberen Trias der Dolomi-
ten besitzt eine tuberkuldre Netzskulptur mit einzelnen Spiralstreifen. Der
Gehduseinnenrand unter der Einfaltung erscheint zugespitzt. x 238.

Fig. 3 Das Detail zu Taf.10/6 zeiqt das Primdrgehduse von Fissurella nimbosa mit dichter
regelmédBiger Spiralstreifung, die durch Querstege in Maschen zerlegt ist. x 210.

Fig. 4 Ausschnitt des Adultgehduses (Tertidrgehduse) von Emarginula cf. rosea aus der
Adria (Jugoslawische Nordkiiste) zeigt eine kdstchenfdrmige Grube des Gehidusemu-
sters in der zweil Poren enden. Diese sind rdhrenfdrmig und durchsetzen die Scha-
le. Kurz vor ihren Austritt an die Oberfldche sind die becherartig erweitert.x 305.

Fig. 5 Ausschnitt aus dem Adultgehiuse der obertriassischen Fmarginula minstert aus den
Dolomiten zeigt das Schlitzband sowie rechteckige Gruben des Skulptur-Musters.
In diese hinein miinden nebeneinander liegende Poren. x 48.

Fig. 6 Das etwas angeléiste Muster der Primirschale von Zmargiwula minsteri aus den ober-
triassischen Schichten der Dolomiten zeigt, daB hier ein tuberkuldres Netzwerk
entwickelt ist. x 1300.

Fig. 7 Das Gehduse einer jugendlichen Piodora IZszeri aus dem Litoral von Santa Marta
(Karibisches Meer) zeigt den Beginn des Schlitzes auf der zentralen Sekundir-
schale und seinen Verschluf im Anfangsteil der napffdrmigen Tertidrschale. Bei
weiterem Wachstum wird das apikale Loch erweitert bis zum vdlligen Verlust des
Primdr- und Sekunddrgehduses. x 40.

Fig. 8 Das Gehduse einer jugendlichen :isswreclla nodose aus dem Felslitoral der Karibik
(bei Santa Marta) entwickelt von Anfang an einen Porus, indem die Bucht des End-
teils des Sekunddrgehduses sich im Beginn des Tertifrgehduses gleich wieder
schlieBt. x 38.

Fig. 9 Primdr- und Sekunddrgehduse von Functurells profundi aus etwa 800 m tiefem
Wasser vor der Kliste Georgias und Floridas. Nach VerschluB des Schlitzbandes
wird das Loch in einer Weise erweitert, daf Primdr- und Sekunddrgehduse erhalten
bleiben. x 98.

-

Fig. 10 Das Gehduse einer jugendlichen fisswureila argusta bildet in seiner Sekunddr-
schale ein Loch aus, welches spdter nur noch erweitertwird. Karibische See bei
Santa Marta. x 42.

Tig. 11 Das Detail von Fig. 8 zeigt das Embryonalgehiuse von Figsurellce nodosa, sowie
das daran anschliefende Sekunddrgehduse. Das Rippennetz des Primdrgehduses wird
unvermittelt von den sich verzweigenden Spiralrippen des Sekunddrgehduses abge-
16st. x 157.

Tig. 12 Primdr- und Sekundargehduse von Licdora

~2a aus der Adria bei Rovinj. x 141

Fig. 1 Primary shell of kKokewellis sp. from Upper Triassic beds of the Dolomites, Alps,
shows prominent spiral ribs and a well rounded deformed inner portion of the
shell. x 410.

Fig. 2 Primary shell of Wortheniu corallicophiia from the Upper Triassic of the Dolo-
mites (Alps) shows a granular network sculptures with one or two spiral striae
The area below the fold shows pointed shape. x 238.

Fig. 3 The detail of pl1.10/8 shows the primary shell of Fissurella nimbesa with spiral
ribs close to each other and crossed by transversal lines to form a network.x 210.

Fig. 4 Part of the adult shell- {(tertiary shell) of Emarginula cf. rvosea from the Adri-
atic Sea (Northern Yugoslavia) shows a groove of its sculpture pattern into
which two pores open. These continue as tubes to the inner shell surface. Tubes
widen into cup shape approaching the outside. x 305.

Fig. 5 Part of the adult shell of the Upper Triassic Zmarginula minsteri from the Dolo-
mites (Alps) shows the slitband as well as rectangular grooves of the sculpture
pattern. Into these grooves pores open which continue into tubes that penetrate
the shell. x 48.

The somewhat dissoluted surface of the primary shell of &marginula minstari
from the Upper Triassic beds of the Dolomites demonstrates a pattern consisting
of a granular fine network of grooves and ridges. x 1300.

-
(s
(o))

Fig. 7 The shell of a juvenile [<odora liszeri from the coast of the Caribbean Sea
near Santa Marta show the beginning of the slit on the central secondary shell
and its closure in the first portion of the tertiary shell. With further growth
the apical hole is widened until primary and secondary shell are dissolved. x 40.

Fig. 8 The shell of a juvenile Fissurella nodesa from the rocky shore of the Caribbean
Sea near Santa Marta devejops an apical hole by forming a round indentation with
the end of the secondary shell. With beginning on the tertiary shell it is closed
again . x 38.

Fig. 9 Primary and secondary shell of Functurella projundifrom about 800 m deep water
offshore Florida and Georgia. The slit is closed in the tertiary sheil. The
hole will later be enlarged in such a way that the first formed portions of the
shell are preserved. x 98.

Fig. 10 Shell of a juvenile Fissursilua ungusta from the Caribbean Sea near Santa Marta
forms in its secondary shell a hole which later will be enlarged. x 42.
Fig. 11 Detail of fig. 8 shows the primary shell of #issurella nodoea as well as the

secondary shell. Both are separated from each other by sculptural and morpholo-
gical differences. x 157.

Fig. 12 Primary and secondary shell of -
vinj. x 141.

wWlora ftaliza from the Adriatic Sea near Ro-
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13 Ammonitella von Baculites und Quenstedtoceras
Ammonitella of Baculites and Quenstedtoceras

Ammonitella eines Baculiten aus der Oberkreide Jordaniens. Das Gehduse umfaBt
nur den Teil, der im Eikapselinnenraum gebildet wurde. x 100.

Die aufgebrochene Ammonitella eines oberkretazischen Baculiten zeigt den kugeli-
gen Protoconch und den umgebenden Gehduseteil der zweiten Windung. Hier ist be-
reits Adultschale angebaut, die im Gegensatz zur Ammonitella entrollt ist. x 100.

Ammonitella von Quenstedioceras, die aus einem groferen Geh#use herausprédpariert
wurde. Das breit planispirale Gehduse gleicht weitgehend dem von Baculites. x 90.

Ammonitella des mitteljurassischen Ammoniten Quenstedioceras, welche aus einem
gr&feren Gehduse herausprédpariert wurde. Wdhrend dieAmmonitella keinerlei An-
wachsstreifung zeigt, ist das angefiigte Adultgehduse deutlich gestreift. x 120.

Ammonitella des mitteljurassischen Ammoniten Xosmoceras. x 130.-

Ein Detail von Fig. 1 zeigt die sehr gleichfdrmige Tuberkelskulptur der Ammoni-
tella und das vdllige Fehlen von Anwachsstreifung. x 200.

Tuberkeloberfldche der Ammonitella von Quenstedtoceras. Der Aufbau aus Kristall-
nadeln ist erkennbar. x 5000.

Ammonitella of Baculites from the Upper Cretaceous of Jordan. The shell had been
formed within the egg capsule. x 100.

Ammonitella of an Upper Cretaceous Baculites broken open demonstrates the sphe-
rical protoconch and the surrounding shell of the second whorl. The following
shell (below) was formed by the hatched young and, in contrast to the shell
formed within the egg capsule, is straight. x 100.

Ammonitella of Quenstedtoceras extracted from a larger shell. The broad, plani-
spiral shell is very similar to that of Baculites. x 90.

Ammonitella of the Middle Jurassic ammonite Quenstedtoceras extracted from a
larger shell. While there are no growth lines on the embryonic shell, the
following shell shows clear increments of growth. x 120.

Ammonitella of the Middle Jurassic ammonite Xosmoceras. x 130.

A detail of fig. 1 shows the very regular sculpture of tubercules on the
ammonitella and the complete absence of growth-lines. x 200.

Sculpture of tubercules present on the ammonitella of Quenstedtoceras. The
tubercules consist of aragonitic crystallites. x 5000.
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14 Wandstruktur der Ammonitella von Quenstedtoceras
Structures of the walls of the ammonitella of Quenstedtoceras

Sutur am Nabel zwischen erster und zweiter Windung quer gebrochen. Im Protc-
conch ist die Auflage einer Verdickung der Prismenschicht als Stufe erkennbar,
sodaB die innere Prismenschicht unter der nach auBen exponierten Protoconch-
wand (rechts) verdickt ist. Die 4uBere Tuberkel-Prismenschicht setzt sich nicht
auf der Innenwand (links, Mitte) fort, sondern geht von Protoconch unmittelbar
auf die 2. Windung iiber. x 1000.

Das Detail von Fig. 1 zeigt die &uBere Tuberkel-Prismenschicht in ihrem Kontakt
zwischen Protoconch und 2. Windung. Beide Schichten wuchsen gleichzeitig auf,
so daB8 die Kristallite in einer Naht aneinanderstoBen. x 5000.

Das Detail aus Fig. 1 zeigt die quergebrochene Wand der 2. Windung mit der diin-
nen sphédrulitisch~prismatischen Tuberkel-AuBenschicht, der subprismatisch, sub-
perlmutterig wirkenden Mittelschicht und einer mdchtigen sphdrulitischen Innen-
schicht, wie sie direkt vor dem Ansatz eines Perlmutterseptums ausgebildet ist.
x 5000.

Der Bruch durch die &HuBere Tuberkel-Prismenschicht in der 2. Windung zeigt, daB
sich die sphdrulitisch-prismatischen Kristallite in die Tuberkel hinein fort-
setzen, x 5500.

Die innere Prismenschicht der 3. Windung ist stellenweise abgehoben und darunter

~sind deutlich sphdrulitisch 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 Gehiduseauskleidung
der 3. Windung {iber den Tuberkeln der Ammonitella-Oberfliche pultfdrmige Aufwlch-
se. x 5000. .

Beim Weiterbau wurde der Apertur der Ammonitella die neugebildete Adultschale
unterlagert, so daf die Anheftung im Bereich der Perlmutterverdickung der Ammo-
nitella gelegen ist und am Aperturrand nicht der AuBfenschale der Ammonitella
anliegt. x 1000.

Das Detail von Fig. 7 zeigt den prismatischen Geh&duserand der Ammonitella und
das darunter geschobene Adultgeh&duse. x 5000.

Direkt hinter der Apertur der Ammonitella weist die 3. Geh4dusewindung die typi-
sche Ammoniten-Schalenstruktur auf, die aus #uBerer Prismenschicht, mittlerer
Perlmutterschicht und innerer Prismenschicht besteht. x 4500.

A fracture through the suture between first and second whorl. Within the inner
surface of the protoconch (lower part) the inner prismatic layer is thicker to
the right than to the left, and between both a step is developed, which on a
filling of the protoconch could be mistaken for a line of growth. The outer
prismatic layer of the tubercular surface of the ammonitella (upper right) is
not continuous into the inner wall of the ammonitella,but continues from the
outside of the protoconch directly onto the outside of the second whorl. x 1000.

Detail of fig. 1 shows the outer prismatic layer in its contact between proto-
conch and second whorl. Both layers have been secreted at the same time, the
crystallites mineralizing the organic shell meet in a seam. x 5000.

Detail of fig. 1 shows the fractured wall of the second whor] demonstrating a
thin spherulitic-prismatic outer layer, the subprismatic-subnacreous layer and
a massiv inner spheruliticprismatic layer, as is formed near the base of a sep-
tum. x 5000,

Fractured outer tubercular prismatic layer of the second whorl shows that the
crystallites are continuous into the tubercules. x 5500,

The inner prismatic layer of the third whorl in part is broken off and shows
the tubercules of the surface of the ammonitella below. The sculpture of the
ammonitella is reflected in the step-like pattern of the inner prismatic layer
present in the third whorl. x 4000.

As in fig. 5, the inner prismatic layer of the dorsal side of the third whorl
reflects with step-like features the tubercules structure below. x 5000.

When the ammonitella after hatchingis enlarged to form the first secondary shell,
the new shell finds its attachment somewhat behind the edge of the aperture of
the embryonic shell. x 1000.

The detail of fig. 7 shows the prismatic edge of the ammonitella (Teft) and
the new secondary shell attached below it (left). x 5000.

Just behind the edge of the ammonitella the shell of the third whorl shows the
usual structure of the ammonite shell consisting of an outer and an inner prisma-
tic layer with a nacreous layer between them. x 4500,
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15 Schalenstiuktur der Ammonitella von Quenstedtoceras
Structure of the shell of the ammonitella of Quenstedtoceras

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 von Fig. 1 zeigt den Ansatz des ersten Septums an der AuBenwand.

Die innere Prismenschicht des Protoconchs endet in einer Verdickung unter 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. 1 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 wird innen von der inneren Prismenschicht des Protoconchs iliberlagert
(unten) und auBen von der inneren Prismenschicht der zweiten Windung iiberlagert
(oben). x 5000.

Direkt apikal der Innenlippe ist die Protoconchwand sehr viel diinner als in
Fig. 5, aber ebenfalls dreischichtig. x 5000.

Das Detail aus Fig. 1 zeigt die quergebrochene Wand des zweiten Septums, die

~vornehmlich aus Perlmutter gebildet ist und apikal und apertural von einer

dlinnen Schicht lUberkleidet ist, die sich bei Atzprdparation 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.

Fractured outer 1ip of the protoconch (upper part) and inner 1ip, which ends
(Tower right and center) with the flange. Both are connected with each other
by the inclined first septum. The second septum is also visible (right).x 500.

The detail of fig. 1 shows the insertion of the first septum on the outer wall.
The inner prismatic Tayer of the protoconch ends in a thickening close to the
septum-base (arrow). The septum is continuous into the central subprismatic
layer that covers the inside of the second chamber (right). x 2000.

The detail of fig. 1 shows the insertion of the first septum (b) on the inner
1ip of the protoconch (a) and the insertion of the second septum (c). x 2000.

The inner wall of the protoconch just behind (apical direction) of the inser-
tion of the first septum shows three layers. The inner subprismatic layer is
rich with organic material and is underlain by an inner prismatic layer (be-
low) and an outer prismatic layer of the second whorl (above). x 5000.

Just behind the inner 1ip the wall of the protoconch is thin but also demon-
strates three layers as present in fig. 4. x 5000.

The detail of fig. 1 shows the fractured second septum, which is composed of
nacre mainly. A thin prismatic structure is seen above and below the nacre.
These layers prove to be somewhat phosphatic in etched samples . x 10000.

In front of the first septum a ridge is present (arrow). With it the organic
precursor of the mineral septum was attached to the outer wall. x 700.

As in fig. 7, only that the ridge anchoring the organic lamella is here depo-
sited onto the inner 1ip from the outside (arrow). x 950.
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Tafel 16 Struktur der Ammcnitella von Quenstedtoceras

Structure of the ammonitella of Quenstedtoceras

Fig. 1 Entlang der Mittelebene gebrochenes Caecum in seiner Position in der Miindung
des Protoconches mit 1., 2. und 3. Septum sichtbar. x 500.

Fig. 2 Das Detail von Fig. 1 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 Oberflédche verlagerte. x 5000.

Fig. 3 Das Detail von Fig. 1 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 fiir Textfigur 42.x 2000.

Fig. 4 Das Detail von Fig. 1 zeigt das Caecum in seiner Anheftung zur AuBenwand
(ventral) mit vielen einzelnen organischen Lamellen. x 1000.

Fig. 5 Das Detail von Fig. 1 und Fig. 4 zeigt die organische Wand des ersten Sipho-
nalrohr-Segments mit den organischen Anheftungslamellen, die in ihre Oberfli-
che einmiinden. x 5000.

Fig. 6 Aufgebrochene Anheftung des ersten und zweiten Siphonalrohr-Segmentes im
. ersten Septum (a) und zur AuBenwand (b). Die Innenlippe ist ebenfalls sicht-
bar (c¢). Der Austritt der beiden pordsen Zonen der ersten und zweiten Kammer
zwischen den mineralischen Anheftungswiilsten des Caecums (d) und des 2. Rohr-
segments (e) ist in Form von Rinnen erkennbar. x 900.

Fig. 7 Das Detail zu Fig. 1 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 pordsen Zonen ist als Fuge
zwischen den prismatischen Anheftungswililsten sichtbar (Pfeile). x 1000.

Fig. 1 Caecum fractured along the median plane of the ammonitella within its position
in the aperture of the protoconch with the first three septa visible. x 500.
Fig. 2 The detail of fig. 1 show the fractured inner 1ip (flange) with its thickened

inner prismatic layer that covers the subprismatic layer. Here the embryonic
muscles had been attached until they had to be withdrawn to be ancored again
onto the upper surface of the first septum. x 5000.

Fig. 3 The detail of fig. 1 shows the inner lip (a) with the first septum inserted
on it (center). Onto the first septum the Caecum is ancored with a prismatic
structure (b). The subnacreous 2nd septum is alsoc attached here (center). Onto
it the prismatic attachment of the 3rd segment of the siphuncular tube is depc-
sited (c). x 2000.

Fig. 4 The detail of fig. 1 shows the caecum with its attachment to the outer wall
(ventrally) consisting of numerous single organic lamellae. x 1000.
Fig. 5 The detail of fig. 1 and fig. 4 shows the organic wall of the first segment of

the siphuncular tube with organic attachment lamellae composing its outermost
Tayers. x 5000.

Fig. 6 Opened attachment of the first and second segment of the siphuncular tube to
the first septum (a) and the outer wall(b). The inner 1ip is also visible (c).
Porous zones of the first (d) and the second (e) chamber open into the tube
within grooves. x 900.

Fig. 7 The detail to fig. 1 shows the attachment of the first (upper left) and second
(central) segment of the siphuncular tube to the outer wall (ventrally) and
the insertions of the third segment of the siphuncular tube (right). The exit
of the porous zones can be seen in the shape of furrows between prismatic rid-
ges of tube-segment attachments (arrows). x 1000.
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17 Struktur der Ammonitella von Quenstedtoceras

Structure of the ammonitella of Quenstedtoceras

Die aufgebrochene Ammonitella zeigt von innen die ehemalige Apertur des Proto-
conches (obere Mitte), die nun durch das erste Septum und das Caecum iliber der
geschwungenen Innenlippe geschlossen ist. Die zweite Windung ist mit einem
Septum geschlossen (untere Mitte) und von der 3. Windung ist ein deutliches
Muskelfeld im Dorsalsattel der Sutur erkennbar (Pfeil). x 130.

Der aufgebrochene Protoconch zeigt die Innenlippe (Pfeil) und den VerschluB
durch erstes Septum und Caecum. Das erste Septum ist der AuBenwand aufgesetzt,
so daB seine Seiten in das Protoconchinnere éetwas zuriickgreifen. x 200.

Das Detail von Fig. 1 zeigt das gerundete erste Segment des Siphonalrohres
{Caecum), welches hier keinen "Prosipho" besitzt, sondern nur kurze Anheftungs-
lamellen. Die Kristallbilindel auf dem Caecum sind sekunddre Bildungen. x 550.

Das Detail von Fig. 3 zeigt die Lamellenanheftung des Caecums zur Innenwand
des ersten Septums (a) und zur Innenlippe (b). x 1000.

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 Septums zur AuBenwand erkennbar (Pfeil). x 1000.

Die Anheftunaslamelle eines Caecums zur Innenlippe und dazwischen gelegene
Fuge, die zur pordsen Zone der Caecumverankerung mit dem ersten Septum ver-
mittelt. x 2000.

The opened ammonitella demonstrates the closed aperture of the protoconch

above the lumen of theprotoconch (central pit) and the inner lip (visible at
the right and the left margin). The second whorl is closed with a septum and
from the third whorl the round field of muscle attachment is seen (arrow).x 130.

The opened protoconch shows the inner lip with the wall of the first septum
above. This septum is based on the outer wall in such a way that its sides
project into the protoconch and its center towards the aperture of the ammoni-
tella. The round opening of the first septum is closed with the caecum. x 200.

The detail of fig. 1 shows the blind end of the first segment of the siphun-
cular tube (caecum), which is attached to the outer wall by a number of organic

lamellae {no prosiphon). The crystalls seen on the caecum are secondary growths.
x 550.

Detail of fig. 3 shows the lamellar attachment of the caecum to the inner side
of the wall of the first septum (a) and to the inner 1ip (b). x 1000.

Detail of fig. 2 shows the short lamella of the attachment of the caecum to the
outer wall, Besides it the prismatic ridge is seen {arrow) to which the organic
lamella was attached that formed the base of the formation of the septum.

x 1000.

Lamella anchoring the caecum to the inner lip and groove between caecum and
inner lip-first septum that is connected to the porous zone between first
septum and first segment of the siphuncle. x 2000.
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Tafel 18 Struktur der Ammonitella und der darauf folgenden Windung bei

Quenstedtoceras

Structures of the ammonitella and the following whorl of

Quenstedtoceras

Fig. 1 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 Oberfldche 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.

Fig. 2 Das gleiche Objekt wie in Fig. 1 von der Seite gesehen zeigt den Ansatz des
zwelten Septums teilweise auf dem ersten Septum. Das Siphonalrohr 1&st sich
von den Kammerwdnden im 3. Septum. x 220,

Fig. 3 Das Detail von Fig. 4 zeigt ein ovales Anheftungsfeld des Retraktormuskels,
den das Septum im Dorsallobus der Innen-Lobenlinie umgibt. x 900.

Fiqg. 4 Die Ammonitella nach der Entfernung der dritten Windung zeigt die Lobenlinie auf
der Innenseite (dorsal) und die von ihr umgebenen Muskelfelder. x 170.

Fig. 5 Das Detail aus Fig. 1 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 pordsen Zone deutlich als Fuge
erkennbar. Durch die pordse Zone konnte die Flissigkeit der 4. Kammer mit dem
Gewebe des Siphos in Verbindung treten. x 1100.

Fig. © Apikale Seite des 7. Septums, mit pordser Zone sowohl auBen als auch innen
sichtbar. x 1800.

Fig. 1 Opened second whorl shows the aperture of the first septum with the entrance to
the first chamber(light round hole)the second chamber with the right insertion of
the musclie pair on the upper portion of the first septum (arrow), the third
chamber with the right insertion of the retractor muscle visible below the
siphuncular tube (left center), and the fourth chamber with the field of muscle
insertion united into one (below the siphuncular tube, lower Tleft). x 230,

Fig. 2 The same object as in fig. 1 now seen from the side shows that the second
septum is partly riding on the first septum (near the entrance to the first
chamber) and that the retractor muscle insertion on the first septum is paired.
The siphuncular tube becomes detached from the chamber walls with the 3rd septum.
x 220.

Fig. 2 Betail of fig. 4 shows the oval field of attachment of the retractor muscle
which is surrounded by the septum forming the dorsal 1gobe of the internal
suture. x 900.

Fig. 4 Ammonitella after detachment of the third whorl shows the suture of the inner
side (dorsal) with the fields of muscle insertion present within the lobes.
x 170.

Fig. 5 Detail of fig. 1 shows the opened siphuncular tube (left), the fractured third

septum and parts of the 3rd and 4th chamber. Within the third chamber (upper
right) one of the two fields of muscle insertion is visible. The area of the
septal neck of the third septum shows the porous zone well which ends into the
tube with a cleft. It connected chamber Tiquid held in the 4th chamber with the
interior of the siphuncular tube. x 1100.

Fig. 6 Apical side of the 7th septum with entrance to the porous zone visible on the
outside of the siphuncular tube as well as on the inside of it. x 1800.
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19 Struktur von Quenstedtoceras, sowie des Septums eines Belemniten

und Embryonalgehiduse von Neritacea

Structure within the shell of Quenstedtoceras and a septum of a

belemnite and embryonic shell of a Neritacea

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 Septums 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 Queustedtoceras wurde
gebildet, nachdem das Septum in seiner Form randlich bereits durch prismatische
Kristallisation festgeleat 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 duBeren Teils des ndchsten Siphonalrohr-Segments darstellt.x 1200.

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 sphdrulitisch-prismatische Prismenpolster
als erste Septenbildungen abgeschieden hatten (c), die in ihrer Form die Cber-
fldche des Mantelgewebes widerspiegeln und in apikaler Richtung vorwuchsen.
Bevor diese rasch mineralisierte Wand vom extrapallialen Schleim gebildet wur-
de (frei in den Raum und nicht auf einer organischen Basalmembran), war dex
dazugehdrige Sipho der AuBenwand verankert worden (d). Die organische Lamelle
ist in einer stufenfdrmigen Prismenlage der Wand angeheftet (e). x 1200.

Das Septum einesmitteljurassischen Belemniten welcher mit Quenstedtoceras
zusammen auftritt, weist eine Zusammensetzung der Wand aus Lamellenschichten
auf, wie sie dhnlich bei der rezenten Spirula entwickelt sind. x 9000.

Das Embryonalgehduse von Neritina zeigt fast die gleiche Gestalt wie der Proto-
conch der Ammonitella. Hier bildet sich allerdings eine fast von Anfang an mi-
neralisierte Embryonalschale, die bis zum Schliipfen der Veligerlarve allseitig
vorgebaut wird und nach dem Schliipfen nur noch im Bereich der AuRenlippe vor-
wdchst, wdhrend die Innenlippe als scharfer Grat bleibt. Wegen der frithzeiti-
gen Abl8sung des Mantelrandes von der Schale sind deutliche Anwachsstreifen
entwickelt. x 500.

The retrochoanitic septal neck of the 3. septum of Quenstedtoceras shows nacre-
ous structure. The mineral lamellae of this structure are continuousinto the
lamellae composing the organic siphuncular tube. The neck is twisted strongly
out of the plane formed by the septum. The location of change in direction
shows cavities between mineral plates. x 5000.

The 3. segment of the siphuncular tube is continuous into a prochoanitic sep-
tal neck formed by prismatic crystallites(left). With this neck the apical end
of the siphuncular tube is attached by spherulitic crystal growth and a porous
zone between the third and fourth tube segment. x 5000.

In adult Quenstedtoeceras the prochoanitic septal neck was formed only after the
septum had been established in its final shape. Marginal (fluted) portions were
fixed in shape by prismatic growth of crystallites. The new segment of the si-
phuncle was finished in shape before the neck formed. The mineral attachment

of the organic siphuncular tube was deposited onto the nacreous septal neck

of the septum of the chamber before (arrow). x 1200.

Continuation of fig. 3 with the prismatic cussion in the lower left. The nacre-
ous septum (a) with its insertion to the outer wall (b) has been secreted on
top of a prismatic-spherulitic layer (c). This first formed layer in its mor-
phology reflects the shape of the end of the visceral mass during septum for--
mation. Growth of these first mineral layers occured away from the tissue of
the mantle, while during Tater growth of the nacreous septum, minerals grew
towards the mantle tissue. Before formation of a septum the completed siphunc-
le had been attached to the outer wall by organic pellicles (d) and their mine-
ral attachment (e). x 1200.

Fractured septum of a Middle Jurassic belemnite which is found together witn
Quenstedtoceras shows a composition of nacre-like lamellar structure, as it is
in similar way present in the septum of recent Spirula. x 9000,

The embryonic shell of Weritina shows almost the same shape as the protoconch
of ammonites. But here the embryonic shell has been build up in mineralized
increments mainly. As in ammonites first growth of shell occurs all around the
aperture until the inner 1ip stops its growth{here connected with hatching)
and only the outer 1ip continuous togrow. Strong Tines of growth differenciate
this shell well from that of the ammonite protoconch . x 500,
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20 Entwicklung des eh&'ses bei Neritaceen

Development of tne shell of Neritacea

Acht~Zellen Stadium des Keimes von Weriiine virginea.Die Dotterreserven sind in
den 4 Makromeren des veqetativen Pols konzentriert, wdhrend das Protoplasma

in den 4 Mikromeren angereichert ist., Diese bilden den animalen Pol, der im
folgenden alleine wdchst. x 300.

Die Zellen des animalen Pols (oben) teilen sich und bilden eine Kappe auf den
4 Zellen des vegetativen Pols, die unverdndert bleiben. x 400,

Nachdem sich die Zellen der Kanpe des animalen Pols am vegetativen Pol getrof-
fen haben und dort miteinaider verschmolzen sind, verdndert sich die Achse des
Keims. Es entsteht némlich seitlich die Schalendriise(links unten) und gegeniiber-
liegend der FuR (rechts coben) und das Velum. x 300.

Gekoppelt mit der Aufbldhung des Keims durch eine Innendruckerhdhung im Einge-

weidesack wird der Bereich der Schalendriise gestreckt und ein erstes rein orga-
nisches Schdlchen ausgeschieden. Dieses ist fest mit dem Mantelrand verbunden.

Der Eingeweidesack hat nun eine glatte gerundete Oberflédche, das Velum zwei

mit kurzen Zilien versehene Loben. Der FuB ist deutlich vorhanden aber in sei-

ner Form noch unbestimmt. x 450.

Reim im gleichen Entwicklungsstadium wie in Fig. 4. Die Dottermakromeren sind
in ihrer Gr&Be noch fast unverdndert, aber nun beinahe vertikal im Keim aus-
gerichtet. Die Achse des Embryoshat sich also um etwasweniger als 90 Grad ver-
dndert. x 300.

Schon nach der Bildung einer flachen Schalenkalotte entsteht eine Muskelan-
heftung (Pfeil) und der Mantelrand 1&st sich vom Primdrgehiduserand. Im fol-
genden tritt die erste Mineralisierung auf. Der starke Energieverbrauch bei
diesen Umwandlungen zeigt sich an der geschrumpften GroBe der 4 Dotterzellen.

x 300.

Embryonalgeh&use eines beinahe schlilipfbereiten Veligers von ferita tessellata
aus der Karibischen See bei Santa Marta. Die deutliche Anwachsstreifung auf
dem Gehiduse zeigt, daR auch hier die Mantelrand-Abldsung vom Primdrgehduse

frith erfolgt,und das Sekunddrgehduse im Form rasch verkalkender Inkremente auf-
wdchst. x 270.

Das Gehduse eines noch nicht schliipfbereiten Embryos von derita versicolor,
wie es aus einer Eikapsel aus der Karibischen See von Santa Marta entnommen
wurde, zeigt den noch allseitigen Vorwuchs des Gehduserandes. Die Innenlippe
ist links und die AuRenlippe rechts. Vor dem Schliipfen wird das Wachstum der
Innenlippe beendet. x 200.

Larvales Gehduse von Zmaragdia sp. aus der Seegraslagune des Roten Meeres von
Port Sudan. x 150,

Veligerlarve wvon leritima virginca, welche die Eikapsel in Santa Marta (Kelum-—
bien) verlieB, mit dem zweilcbigen Velum (oben) und dem rechter Retraktormuskel
(Pfeil). Noch immer sind Reste der 4 Dotterzellen im Eingeweidesack erkenn-

bar (Mitte). x 420.

Eigth cell phase of the embryo of Geritin: virzinza.The yolk is connected within
the 4 macromeres of the vegetative pole, while protoplasma is enriched within
the transparent and smaller cells of the animal pole. Only the small cells will
develope into a cell cap. x 300.

The cells of the animal pole {up) have undergone further cleavage and have
formed a cap, while the 3 yolk cells have remained unchanged. x 400.

After the cells of the animal pole have completed their growth arcund the yolk
cells a closed ectodermal cover is formed. Now the axis of the embryo changes

due to the differentiation of ectodermal cells into cells of the mantle (shell
gland) (lower left) and the appearance of velar lobes and foot (upper partj.

x 300.

Connected with increased internal pressure within the visceral mass the shell
gland widenes and produces a first purely organic shell which is connected

with the mantle margin. The visceral mass has become smooth on the outside, the
velum has been enlarged and the foot has grown, even though its shape is still
quite variable. x 450.

Embryo in the same stage of development as in fig. 4. The yolk cells now are
arranged almost vertically within the visceral mass , so that a change of the
embryonic axis of almost 90 degrees can be stated. x 300,

After formation of a shallow symmetrical shell a muscular attachment between
body and shell is differentiated (arrow) and the mantle becomes detached from
the margin of the shell. Now first mineralization occurs and the anergy used
for all these constructions of the body has been taken from the yolk held in
the 4 macromeres which therefeore have decreased in size. x 300.

Embryonic shell of veliger of yazri:iu tzzaeiata almost ready to hatch, frem the
Caribbean Sea near Santa Marta. The shell shows arowth lines alower aside from
its most anical portion x 270.

Shell of an embryo not yet ready to hatch of Nerits versicolor taken from an
egg capsula in Santa Marta (Caribbean Sea). The whole shell margin is still
envolved in growth. The inner 1ip (left) will stop in growth only very shortly
before hatching. x 200.

Larval shell of Smaragdia sp. from seagrass bottom of a lagoon of the Red Sea
near Port Sudan. x 150,

Veliger larva of lewiring =5 which has hatched from an egq capsule in Santa Marta
{Columbia) shows the ciliated two Tobes of the velum {(up) and the right retractor muscle
{arrow). The remains of the 4 yolk cells are still to be seen in the visceral mass
{center). x 420.
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21 Neritaceen

Neritacea

Embryonalgehéduse einer schliipfbereiten Larve von Neritina clenchi aus der Mangro-
ve der Kiiste bei Santa Marta zeigt die Anwachsstreifung und die feine Lingsstrei-
fung. x 410.

Das Detail von Fig. 6 zeigt den Apex des Embryonalgehiuses von Theodoxus fluvi-
atilis. Die Anwachsstreifung erweist, daB sich hier das organische Primdrge-
hduse rasch vom Mantelsaum l&ste, der Eingeweidesack zur gleichen Zeit jedoch
durch die N&hreieraufnahme so aufgebliht wurde, daf die Schalenbildung anfangs
eine flache Kappe formte, die aber bereits verkalkt war. Erst spdter folgte die
normale trochospirale Umwachsung des Eingeweidesackes. x 283.

Das Embryonalgehiuse von Nerita (Fitena, scriaca aus dem Litoral des Roten
Meeres bei Port Sudan wird zum gré8ten Teil vom nachfolgenden Larvalgehduse ab-
gedeckt, welches etwas mehr als eine Windung umfaft. Auf das glatte, stark kon-
volute Larvalaechiuse folgt die anders skulpturierte Adultschale. x 135.

Das Detail zu Taf. 20/9 zeigt einen kleinen Ausschnitt des Embryonalgehduses
von Smaragdia sp., wihrend der Rest durch die folgenden 3,5 Windungen des Lar-
valgehduses abgedeckt ist. Die feine Lingsrunzelung erweist, daB der Proto-
conch rechts gelegen ist. x 750.

Das Detail von Fig. 3 zeigt das weitgehend vom Larvalgehduse abgedeckte Hrbryo-
nalgehduse von #erita sitriztq mit seiner kr&ftigen Anwachsstreifung. x 333.

Das Embryonalgehduse der Siifwasser-Neritacee Thesdeozus fluvietilis aus einem
Karsttliimpel Dalmatiens ist im Vergleich zu nahe verwandten Arten aus dem Meere
{= Neritina) stark abgewandelt.Das Gehduse unterscheidet sich kaum von eben-
falls kriechend schlipfenden Landpulmonaten. Die Adultskulptur tritt hier schon
in Ansdtzen auf. x 73.

Das Detail zu Fig. 8 zeiqt das Larvalgehduse von Phenacolepas haniller in sei-
nem Aufsatz auf das Napfgehduse des Adultus. x 83.

Das Gehduse von Phenacolepas hamillel aus dem Seegrasbiotop der Karibischen

See bel Santa Marta ist napffdrmig. Das Gehduse der planktonfressenden Larve
hingegen ist stark konvolut, trochosniral aufgerollt und sitzt ihm unvermittelt
auf. x 23.

In die Oberfléche des Eikapseldeckels von ierita fulgurans aus der Karibischen
See bei Santa Marta sind zahlreiche runde Araqonltkuqeln eingelagert, die vom
Weibchen gebildet werden. x 150.

Das weitgehend von den 3,5 larvalen Gehdusewindungen abgedeckte Embryonalge-
hduse von fmaragdia sp. aus dem Roten Meer zeigt deutlich die beiden Skulptur-
elemente. Von coben nach unter verl#iuft die der Léngsachse folgende Streifung
und weniger deutlich sichtbar von links nach rechts im Bogen die Anwachsstrei-
fung. x 1500.

In der Oberfliche des Eikapseldeckels von ¥Veritina wirginea aus der Cienaga
Grande-Lagune beil Santa Marta sind Sandkdrner eingefigt, die vom Weibchen vor
der Eiablage in einem speziellen Beutel gesammelt werden. x 150.

Embryonic shell of a veliger of iswiiima ciexzai from the mangrove of the coast
of Columbia near Santa Marta ready to hatuh shows growth lines and longitudinal
striae. x 410.

Detail of fig. 6 shows the apex of the embryonic shell of Theodoxus fluviatilis.
Growth lines indicate that the organic primary shell soon became detached from
the mantle edge. At the same time the visceral mass was expanded by the yolk
ingested from nurse eggs. Thus the first shell cap is almost plane, but was
calcified right from start. Only later normal trochospiral growth of the shell
around the visceral mass continued. x 283

The embryonic shell of Werita (Ritena! atrista from the shore of the Red Sea

near Port Sudan is largely covered by the following larval shell, which forms
more than one whorl. The smooth, strongly convclute Tarval shell is followed

by a normal, differently sculptured adult shell. x 135.

The detail of pl1.20/9 shows a small section of the embryonic shell of Zmarag-
dia sp., while the remainder of it is covered by the strongly convolute 3,5
larval whorls. The fine longitudinal striationcf the embryonic shell 1nd1cates
that the protoconch iies to the Teft. x 750.

Detail of fig. 3 show the portion of the embryonic shell of Feriia striata
that is not covered by the larval whorls. Growth lines are prominent. x 333.

The embryon1c shell of the freshwater neritacea Jheodoxus Fluviatilis from a
pool in Dalmatia is quite differently formed from its close relatives from the
sea (=Kzrizinz'). The shell of the young that hatches as crawlingminjature adult
is quite similar to pulmonate gastropods with similar development and shows
traces of the aduli sculpture.

The detail of fig.8 shows the larval shell of Iienacolepas hamillsi in its po-
sition on the limnet-like shell of the adult. x 83.

The shell of Phenacsiepas ka ez from tne seanrass lagoon of the Caribbean
Sea near Santa Marta is limpet-like. the shell of the larva, that had been se-
creted by the plankton-eating velicer, is strongly convolute and trochospirally
coiled. x 23.

The surface of the egqg capsule of ZXerita Muigurans holds numerous round arago-
nite soheres which have been produced by the female of this Caribbean species.
x 150.

The embryonic shell of Smiraudia sp. from the Red Sea is largely covered by
the shell but still shows the Tongitudinal striation from top to bottom and,
a little less clearly, curving growth lines from rightto left. x 1500.

The surface of the eqq capsule of #weriting vipsiuae from the Cienaga Grande
Lagoon near Santa Marta shows inclusions of sand grains that had been collected
bv the female in the reenforcement sack. x 150,
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22 Diverse Gehdusestrukturen bei Mollusken

Shell structures of different molluscs

Das Primdrgehduse von Collisella sp. aus der Karibischen See bei Santa Marta
zeigt ein Grubenmuster, welches zum Netzmuster der Calliostoma—-Arten lber-
leitet. x 550.

Blick in die gebffnete Anfangskammer von 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 Gehduse zu erkennen, in dem der Trichtermuskel des Embryos angesessen hat
(Pfeil). x 240.

Der apikale Teil des Gehduses eines gerade zum Bodenleben iibergegangenen Den-—
talium aus dem Mittelmeer zeigt, das die offene Schalenspange des Primdrge-
hduses erst nachtriglich durch ringfoérmige Wuchsinkremente verschmolzen wird.
x 650. :

Das rShrenfdrmige Gehduse eines gerade zum Bodenleben ilibergegangenen juvenilen
Dentalium zeigt, daB die Schalenspange des Primdrgehduses keine Anwachsstreifen

aufweist, widhrend das verkalkte Sekunddrgehduse deutlich gestreift ist. x 150.

Das noch unverkalkte aber fertige Primdrgehduse von Dewntaelium stellt eine
offene Schalenspange dar. x 760.

Aufsicht auf die Innenseite des Kammerapparates von Spirula 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 Léngsriefen, wie sie auch
manche Steinkerne pal&dozoischer Orthoceren aufweisen. x 120.

The primary shell of Colliselia sp. from the Caribbean Sea near Santa Marta
shows a groove-network structure which is transitional to the hexagon network
as is developed among the members of the genus Zailiostoma. X 550,

View into the first chamber of the shell of Spirula spirula from the area of
the Canary Islands with the apical wall removed. The blind end of the siphun-
cular tube is seen on the left side along with its lamellar organic attachment
membrane to the shell wall. On the right side toward the upper edge the trace
of the muscle insertion onto the inner shell side is seen (arrow) x 240.

Apical portion of the tube-like shell of Dentglium from the Mediterranean Sea.
The univalve primary shell has secondarily been fused by ring-Tike increments
of growth. x 650.

The shell of a juvenile Dentalium demonstrates a univalve primary shell without
growth lines and the tube-like secondary shell with strong growth lines. x 150.

The not yet calcified, but finished primary shell of fentalium consists of one
bent ¢lip which is not fused to form a tube. x 760.

The inner side of the chambered shell of Spirulc shows clear traces of the
insertion of the musculature of the funneli. x 25.

Detail of fig. 6 shows the end of a muscle insertion close to the base of a
septum. The muscle scar shows longitudinal grooves very similarly to those seen
on some fossil orthoceratid cephalopods. x 120.
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