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Zusammenfassung

Der Hinterabschnitt der Viszeralmasse von Nautilus ist von einem diinnen Epithel
umgeben, dessen duflere Lage aus Mantelzellen besteht. Wo diese Lage an der Schale
ansetzt, sind die Zellen des Mantelepithels palisadenartig differenziert. Sie dhneln da-
mit den Mantelzellen des Sipho, die als Pumpepithel wirken. Die Mantelzellen des An-
heftungsbereichs bei Nautilus sind denen von Gastropoden und Bivalven vergleichbar,
wie aus der Literatur bekannt ist. Die palisadenartigen Zellen sind dichter angeordnet
und zeigen massivere Gestalt, wenn an ihrer Basis Bindegewebe als Ansatz an die Mus-
kelfasern dient.

Der Sipho von Nautilus ist nicht nur im Hinblick auf das Rohr segmentiert, sondern
auch hinsichtlich des lebenden Gewebes. Jedes Segment zwischen den Septenkrigen
wird durch Abzweigungen des zentralen Blutgefales versorgt, und die extrapalliale
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Institut der Universitdt Hamburg), der uns vom hinteren Mantelbereich und
vom Siphonalstrang angefdrbte Schnitt-Priparate herstellte. Herrn UwE
RICHTER, Leiter des Tropariums im Tierpark HAGENBECK (Hamburg) verdan-
ken wir Hinweise zur Hilterung und zu den LebensduBerungen der Zootiere.
Beim Offnen der Schale mit der Gesteinsséige waren uns die Praparatoren des
Geologisch-Paldontologischen Instituts und Museums, Herr H.-J. LIERL und
Frau E. MEHRLING, behilflich, denen hier fiir die rasche Photographie der
Kammerinnenseite und weiterer Aufnahmen zu danken ist. Frau M.-L. NEU-
FERT aus dem Institut fiir Paldontologie in Erlangen war bei der Anfertigung
der Schnittphotos behilflich. Diskussionen mit den Kollegen Dr. PETER WARD
und Dr. SIGURD VON BOLETZKY im Laboratoire Arago (Banyuls s.M./Frank-
reich) ergaben eine kritische Durchleuchtung der beobachteten Daten und
zudem zahlreiche Anregungen und Erginzungen. Die Arbeit wurde, im Falle
von K. BANDEL, von der Deutschen Forschungsgemeinschaft unterstiitzt.

1. Der ballonférmige hintere Eingeweidesack

Der vorsichtig mit Hilfe einer Diamantsége freigelegte hintere Eingewei-
desack von Nautilus ist durchsichtig, diinn und erscheint ballonartig. Durch
seine Wandung hindurch erkennt man die in ihm aufgehingten Organe, die
von der Korperfliissigkeit umspiilt werden. Nur hinter den Ansatzstellen der
beiden Muskelbiindel (Kopfretraktoren), die iiber zwei Anheftungsstreifen
des Mantels miteinander verbunden sind, ist der Eingeweidesack ballonftr-
mig und prall von der Kérperfliissigkeit aufgeblasen (Taf. 1, Fig. 1). Die diinne
Wand legt sich dicht der Schaleninnenseite an und setzt sich apikal in das hier
weit offene Siphonalrohr hinein fort. Sicherist ein solcher Mantel nicht in der
Lage, eine eigene Gestalt auszuformen, sondern seine Form im Hinterteil der
Wohnkammer wird durch die Gestalt der Schale, die Gewebeansiatze und den
Innendruck bestimmdt.

SEILACHER (1975) hat in einem Modellversuch zur Septenbildung bei ge-
kammerten Cephalopoden einen mit Flissigkeit gefiilllten Luftballon an die
Schale angeklebt und dann fiir die Gestalt des Septums verantwortlich ge-
macht. Dieses Modell ist fiir Nautilus durchaus anwendbar und in der Natur
verwirklicht. Allerdings kénnen die Beobachtungen am rezenten Nautilus
nicht unbedenklich auf alle gekammerten Cephalopoden iibertragen werden.
So besitzt etwa Spirula einenin das letzte Ende der Schale (,, Wohnkammer*)
hineinreichenden Teil des Eingeweidesackes, welcher im wesentlichen die
umfangreiche Leber umbhiillt und sich in den Siphonalstrang fortsetzt. Dieser
Sackist jedoch von einem muskulésen Mantel umhiillt, in den hinein seitlich in
zwei Strangen die Kopf-Muskulatur miindet. Der feste muskelreiche Mantel
ist seinerseits in einem breiten dorsalen Streifen der Schale von innen veran-
kert (BANDEL, 1982). Bei den fossilen Belemniten, untersucht bei Hibolites aus
dem mittleren Jura, sind ganz dhnliche Gewebeansatzstellen zu beobachten,
wie bei der rezenten Spirula (BANDEL, ENGESER & REITNER, 1983), so dal3 auch
hier von keinem ballonformigen Eingeweidesackende ausgegangen werden
kann, wie es bei Nautilus entwickelt ist. Ahnliche Muskelnarben bzw. Gewe-
beansatzstellen wie bei Spirula und Hibolites sind beim karbonischen Pseud-
orthoceras entwickelt (RISTEDT 1971). Bei Ammoniten hingegen ist bei vielen
Formen, vielleicht allen jurassischen und kretazischen (JORDAN, 1968), eine
Ansatzstelle des Retraktormuskels ganz hinten und innen direkt vor dem Sep-
tum in der Wohnkammer entwickelt. Damit kann auch hier der Koérper nur di-
rekt vor dem Septum der Schale verbunden sein, wenn liberhaupt. Die Lage
und Entwicklung des Retraktormuskels bei dem mitteljurassischen Quen-
stedtoceras spricht dafiir, da3 hier der Retraktormuskel in gleicher Weise

11



funktionierte wie der von trochispiralig aufgerollten Schnecken und daf3 der
hintere Teil des Eingeweidesackes méglicherweise nur dann der Schale ange-
setzt wurde, wenn eine neue Kammer zu bilden war (BANDEL, 1982). Die Ge-
webeansatzverhiltnisse bei Nautilus sind seit den Untersuchungen von OWEN
(1832) und APPELLOF (1893) bekannt. Seither wird eine hintere ,,annulare®
oder ,,epitheliale Zone II* von einer vorderen Ansatzzone mit den paarigen
Muskelansdtzen darin unterschieden.

2. Der Ansatz des Gewebes an die Schale

Schnitte wurden durch das Gewebe des Muskels und seines Ansatzes an der Schale
sowie auch durch die Wand des Eingeweidesackes vor und hinter dieser Ansatzstelle ge-
legt. Hierbei wurde auch ein weiterer Bereich des Mantels geschnitten, in dem dieser in
einem schmalen Streifen der Schale angesessen hat. An beiden Stellen ist zu erkennen,
daB der Ansatz des Gewebes an die Schale iiber besonders gestaltete Zellen (Palisaden-
gewebe) vollzogen wird, die auf einem Bindegewebepolster beziehungsweise einer
Bindegewebe-Schicht aufgesetzt sind und in ihr wurzeln (Abb. 2). In der Basis der Mus-
kelbiindel sind die Muskelfiber von innen kommend den Kollagenfasern des Bindesge-
webes angesetzt (Taf. 1, Fig. 2, Fig. 3). Nach au3en hin folgen hohe, schlanke Zellen, die
in der duBersten Bindegewebeschicht iiber ein besenartiges Faserbiindel wurzeln und
aus deren oberen Enden organische Fasern herausragen (Taf. 1, Fig. 4). Letztere stellen
die eigentliche Verbindung zwischen lebender Zellschicht und toter Schale dar. Zwi-
schen den einzelnen siaulenférmigen Zellen des Palisadengewebes sind freie Radume
vorhanden, durch die Kdrperfliissigkeit gespiilt werden kann. Die Zellen dieses Mante-
lepithels sind die Produzenten organischer Fibrillen, die die feste Verbindung zwischen
der Schale einerseits und dem Korpergewebe andererseits darstellen. Sie werden von
der Korperfliissigkeit umspiilt, mit Energie und Grundbaustoffen zur Sekretion organi-
scher Fibrillen versorgt. Im Gegensatz zum Pumpepithel, den Mantelzellen des Sipho-
stranges, sind die zwischen den Zellen gelegenen Spalten nicht oben erweitert, sondern
eher im unteren Teil etwas breiter (vergl. Kap. 3). Hinsichtlich ihrer Gestalt und ihrer
Funktion als Driisenzellen gleichen sie den Zellen des Siphonalstranges.

Wichtig ist festzustellen, daBl die Verbindung zwischen Weichkorper und
Schalenicht durch ein Aufsetzen der Muskelzellen andie Schale selbst erfolgt,
sondern daf3 die Muskelzellen an einem Knorpel-(Binde-)Gewebe ansetzen.
Dieses wiederum wird iiber Zellen des Mantelgewebes, dem Palisadenepithel,
mit der Schale verbunden. Auch hier ist die Verbindung nicht direkt, sondern
erfolgt iiber Fibrillen, die sich in die Zelle hinein fortsetzen (Taf. 1, Abb. 4), au-
Berhalb der Zelle aber unbelebtes Schalenmaterial darstellen. Bei anderen
Mollusken ist ein dhnliches Gewebe auch immer dort festzustellen, wo der
Weichkérper der Schale ansitzt. HUBENDICK (1958) fand es bei Acroloxuslacu-
stris, einer SiiBwasserschnecke. TOMPA & WATABE (1976) bestétigten diesen
Befund im Detail fiir Gastropoden und verglichen mit den Daten von NAKA-
HARA & BEVELANDER (1970), die von Muscheln gewonnen waren. Es zeigt sich,
daB das Palisadengewebe dem ,,adhesive epithelium* (HUBENDICK, 1958) oder

,,tendon cells TompPa & WATABE (1976) weitgehend gleicht.

Schon vom ersten Moment der Schalenbildung an erfolgt eine Anheftung
des Geh#uses bei conchiferen Mollusken in dieser Weise, wobei dann noch die
Zellen der Periostrakum-Abscheidung in direktem Kontakt mit ihren Sekre-
tionsprodukten verbleiben (BANDEL, 1982). Das dndert sich spéter, und der
Kontakt wird auf das Palisadengewebe iibertragen, ein Gewebe, welches
rasch durch Differenzierung von Mantelzellen erzeugt und ebenso rasch wie-
der resorbiert werden kénnte und somit beim noétigen raschen Umbau der
Weichkérper-Schalenverbindung bei Cephalopoden, besonders bei gekam-
merten, zum Bau einer neuen Kammer von Nutzen ist.

Vor und hinter der Ansatzstelle des Muskels ist kein Palisadengewebe er-
kennbar. Allerdings ist wieder eine etwas weniger dicht ausgebildete Anhef-
tungsgewebestelle dort entwickelt, wo der Schnitt durch den Bereich ver-
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lauft, in dem der Mantel der Schale angeheftet ist. Hier ist zum einen zu beob-
achten, daB3 sich das sehr diinne Bindegewebe des riickwirtigen ballonartigen
Eingeweidesackes etwas verdickt und zum anderen die Zellen des Palisaden-
gewebes nicht so dicht stehen und schlanker ausgebildet sind als bei den Mus-
kelansédtzen. Der Unterschied der Ansatzgewebe zueinander liegt in ihrer
Funktion begriindet. Hier ist der Mantel nur der Schale angesetzt, beim Mus-
kel dagegen bildet die Verankerung ein echtes Widerlager. Unterschiede in
der Ausbildung des Palisadengewebes konnen fiir die verschiedenartige Ge-
stalt und Auspriagung von Gewebeansatzstellen an die Schale verantwortlich
gemacht werden.

Das Gewebe des riickwirtigen Eingeweidesackes ist diinn, und die Man-
telzellen seiner Oberfliche sind gestreckt und liegen dem diinnen Bindege-
webe dicht an. Hinter dem schmalen Gewebeansatz allerdings ist zu beobach-
ten, daB3 sich Mantelzellen herausgebildet haben, die sich vom Bindegewebe
abheben. Es handelt sich hier wohl um Zellen, die einer Aufgabe zugefiihrt
werden, wie etwa der Bildung eines Gewebeansatzes oder eines Mineralscha-
len-Bildungsgewebes, welches aus kurzen, dicht stehenden Mantelzellen be-
steht, wie es fiir Nautilus bei DENTON & GILPIN-BROWN (1966) sowie bei
GREENWALD et al. (1982) dargestellt ist und wie es ganz allgemein bei conchife-
ren Mollusken zu beobachten ist.

Die Knorpelschicht des Bindegewebes, die unter dem Muskelansatz ent-
wickeltist, klingt nach hinten sehr rasch aus. Nach vorn hingegen setzt sie sich
inden Rand der Mantelhéhle hinein fort und sorgt hier dafiir, daB diese Hohle
knorpelig verstarkt ist und nicht kollabieren kann. In der Wand des hinteren
Eingeweidesackes sind nur wenige Muskelfibern vorhanden (Taf. 2, Fig. 2).Im
Gewebe vor der Muskelansatzstelle hingegen ist eine dichte Schicht von Mus-
kelfibern enthalten (Taf. 2, Fig. 3).

Der Kopfmuskel besteht in seinem Kern im wesentlichen aus Lingsmus-
kelfasern und ist von Ringmuskeln umgeben, die als Antagonisten bei der
Streckung der Langsmuskeln tétig werden.

3. Der lebende Sipho und seine Funktion

Schon HALLER (1895) und WILLEY (1902) haben die Gewebe des lebenden
Sipho von Nautilus untersucht und beschrieben und seine Schichten im we-
sentlichen erkannt. Allerdings ist die Aufgabe dieses Gewebes erst von DEN-
TON & GILPIN-BROWN (1966) erfaB3t worden. Man ging vordem davon aus, daf3
die Kammern der Cephalopodengeh&use schon bei ihrer Bildung mit Gas ge-
fiillt gewesen seien. Daf3 der Sipho dazu benétigt wird, urspriinglich mit Fliis-
sigkeit gefiillte Kammern zu leeren, ist also eine relativ neue Erkenntnis der
Biologen und hatte natiirlich groBe Auswirkungen auf die Interpretation der
fossilen Cephalopodengehiuse,

Bei unserer Untersuchung haben wir den Sipho in seinem Rohr belassen
und aus der Schale herausgeschnitten. Herr TIEMANN hat Sipho und Kammer-
reste dann entkalkt und das entkalkte Priiparat gefdrbt und eingebettet, so-
dann geschnitten. Wir konnten also das Siphogewebe in seiner Lage im Sipho-
nalrohr studieren. Natiirlich ist Vorsicht geboten bei der Interpretation des fi-
xierten Materials, welches ja eine gewisse Verdnderung, etwa eine Schrump-
fung, erlebt haben kénnte. Sicher ist auf jeden Fall, daBl das Siphonalrohr in
jedem Septenkragen der Rohrwand dicht anliegt (Taf. 3, Fig. 1, 2). Nicht ent-
schieden werden konnte, ob es hier vielleicht auch eine leichte Anheftung
iiber organische Fasern gibt, wie dies bei Gewebeansétzen auerhalb des Si-
phonalrohres auftritt. Diese Anheftung, falls vorhanden, kann aber nicht sehr
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fest sein, denn der Sipho gerade getiteter Tiere 143t sich oft vollig unzerstort
aus dem Rohr herausziehen, wie P. WARD an einer Reihe von frisch gefange-
nen Tieren ausprobiert hat (persénliche Mitteilung). Hierbei erscheint der Si-
pho dann ein wenig wie eine inihrem Durchmesser abnehmende Perlenkette,
wobei die Einschniirungen wohl mit den Bereichen zusammenfallen, die in
den Septenkrigen gelegen haben. In den Verengungszonen des Siphonalroh-
res ist auf jeden Fall auch eine Trennung zu beobachten, durch die die extra-
palliale Fliissigkeit eines Siphosegments von der der benachbarten Segmente
geschieden wird. Dies ist eine sehr sinnvolle Einrichtung, denn verschiedene
Kammern konnen damit leicht von einer unterschiedlich salzigen extrapallia-
len Fliissigkeit benetzt werden. AuSer der Lage direkt am Prismenpolster, die
das Ende eines Siphosegmentes darstellt, ist keine Verdanderung des Sipho-
nalgewebes zu beobachten, was die duBere und die Bindegewebeschicht an-
geht. Nur die zentrale Korperfliissigkeitshohle erscheint hier etwas weniger
weit, d. h. das Lumen zwischen den Bindegewebeschichten ist hier enger.

Die Gliederung der Gewebe im Sipho 148t sich gut in unseren Schnitten
erkennen. AuBBenist eine Lage sduliger Zellen entwickelt, nicht undhnlich der
der Gewebeansatzstellen des Mantels (Taf. 3, Fig. 3). Diese ruht auf einer
weitmaschigen Bindegewebsschicht, die ihrerseits einen zentralen, von Blut-
gefdBen durchzogenen Raum umgibt, ihn durchzieht und gliedert. Wenn man
vom Eingeweidesack nach hintenim Sipho diesen zentralen Raum betrachtet,
so stellt man fest, da3 der anfangs weit offene Innenkanal der Blutfliissigkeit
nach hinten zu in eine zentrale und weitere schmalere Ader untergliedert
wird. Das Siphogewebe wird also nach hinten hin immer dichter und fester.

Die duBlere Schicht des Siphoepithels zeigt eine Reihe von Merkmalen, die
z. T.von HALLER (1895) und WILLEY (1902) abgebildet wurden und von DENTON
& GILPIN-BROWN (1966) eine Ausdeutung erfuhren. WARD et al. (1980), FUKUDA
etal. (1981) und GREENWALD et al. (1982) haben diese weiter und detailliert aus-
gebaut. Das Besondere dieses Pumpepithels besteht darin, daf3 es von Einfal-
tungen gegliedert wird, die vom Bindegewebe ausgehend kurz vor der Au-
Benoberfliche enden (Taf. 4, Fig. 1, 2). Diese Einfaltungen, oder ,,.Drainage*-
Kanile, wie sie von DENTON & GILPIN-BROWN benannt wurden, verlaufen in
Langsrichtung kurz unter der Oberfliche des Siphostranges.

In diese Kanile hinein, die GREENWALD et al. (1982) ,,Canaliculi“ nennen,
offnen sich kleine Roéhren, die erst im elektronenmikroskopischen Bild er-
kennbar werden und die wiederum von FUKUDA et al. (1981) ,,canaliculi ge-
nannt wurden. Es ist also der Begriff ,,canaliculi besser zu vermeiden, und es
soll hierin der Folge von Kanilen einerseits und in sie miindenden Rohren an-
dererseits gesprochen werden. WARD et al. (1980), FUKUDA et al. (1981) und
GREENWALD et al. (1982) beobachteten einen dichten Besatz von Mitrochon-
dria um die Réhren herum. Sie verglichen diese Epithelien mit solchen, dieim
Tierreich dort entwickelt sind, wo Salz gepumpt werden muf3. Hierbei liefern
die Mitrochondria die Energie, die das salzpumpende Enzym bendétigt, um Salz
aus der Zelle gegen den osmotischen Druckin die Réhre zu transportieren. Die
Rohre dient sowohl dem Abtransport des Salzes in die Kandle hinein als auch
zur Anlieferung von Sauerstoff und Nahrungsstoffen aus dem Blutin den Be-
reich der Zellaktivitit. Die das Salz enthaltende Fliissigkeit kommt in die
Zelle iiber eine mit Mikrovilli in ihrer Oberfliche stark vergrof3erte Zellau-
Benseite, die zudem noch durch Einwélbungen vergrofiert ist (DENTON & GIL-
PIN-BROWN, 1966, Fig. 7). Diese Fliissigkeit wiederum, die die extrapalliale
Fliissigkeit darstellt, steht im Kontakt mit der Kammerfliissigkeit. Wahrend
WARD et al. 1980 und GREENWALD et al. (1982) meinen, da3 dieser Kontakt liber
den ganzen Sipho erfolgt, den sie sich als porés vorstellen, beriicksichtigen
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FUKUDA et al. (1981) die Ergebnisse von BANDEL & BOLETZKY (1979), denen zu-
folge nur der nahe dem Septenkragen gelegene Abschnitt des Siphonalrohres
kurz vor seiner Anheftung im Kragen durchlissig ist. Hier ist auch der Be-
reich, in dem eine Trennung der Kammerfliissigkeit von der kleinen in der
Pfeilerzone enthaltenen Fliussigkeitsmenge erfolgt und damit den Salzpump-
vorgang erleichtert. Es wird hier ndmlich immer nur eine kleine Menge der
Kammerfliissigkeit in Kontakt mit dem Siphogewebe gebracht und dadurch
eine Salzerniedrigung dieser Fliissigkeitsmenge erleichtert. Der Prozel3 des
Pumpens wird dadurch zwar auch zeitlich verzogert, aber auch erleichtert
(,,decoupled”, DENTON & GILPIN-BROWN 1966). Unsere Schnitte zeigen, daf3 in
jedem Siphosegment von dem Mittelstrang abzweigende Adern sich durch
das Bindegewebe hindurch in das Pumpgewebe hinein fortsetzen (Taf. 4, Fig.
3). Sie treten mit den Lingsfalten in Verbindung, die in ihrem basalen Bereich
meist sehr eng sind, in dem der Epitheloberfliche nahen Bereich weit ausein-
andergehen und hier mit Blutfliissigkeit gefiillt sind (Taf. 4, Fig. 1, 2). Hier ist
uber den Herzschlag eine dauernde Bewegung des Blutes in den Léngsfalten
zu erwarten und damit eine Anlieferung von Energie einerseits und eine Ab-
fithrung von Salz andererseits gewéahrleistet. Die im Siphosegment vorhan-
dene extrapalliale Fliissigkeit steht im engen Kontakt mit der Zellfllissigkeit
des Pumpepithels und gleicht sich ihr in ihrer Salzkonzentration an. Uber den
porodsen Bereich des Siphonalrohres steht die extrapalliale Fliissigkeit ihrer-
seitsin Kontakt mit der Kammerfliissigkeit (Taf. 5, Fig. 1). Der pordse Bereich
ist vom eigentlichen Kammerraum abgetrennt und liegt einer Pfeilerzone an,
in die hinein die pordse Aullenschicht des Siphonalrohres endet. Sie steht mit
den organischen Gallertebelegen der Kammerinnenseite in Verbindung (vgl.
Kap.6) und damit, indirekt, auch mit der Hauptmenge der Kammerfliissigkeit,
auch wenn bereits eine Gasblase den oberen Teil des Kammerraumes ein-
nimmdt.

Wenn nun die Salzpumpe abgestellt wird, geht solange noch Wasser aus
der Kammer heraus, bis sich ein Gleichgewicht zwischen Zell-Blutsalzspiegel
und Kammersalzspiegel eingestellt hat. Auf Grund des Unterdrucks in der
Kammer wiirde danach Wasser wieder in den Kammerinnenraum zuriick-
stromen, allerdings konnte nicht die ganze Kammer geflutet werden, weil zu-
vor das ausdiffundierte Gas wieder in Losung gehen mii3te, ein Vorgang, der
wohl nur sehr langsam, wenn iliberhaupt in der Weise, erfolgen kann. Beim
Nautilus, dessen Kammern zumeist vollig leergepumpt sind, mull also die
Salzpumpe im ganzen Bereich des Siphos immer angestellt sein.

4. Siphopfropf

Die Regel scheint zu sein, dal3 das Gewebe des Siphos bis in das Ende des
Siphonalrohres hinein wihrend der ganzen Lebenszeit durchgingig vorhan-
denist (WARD et al. 1980). Es gibt jedoch Fille,in denen im hinteren Teil des Si-
phonalrohres ein Pfropf eingefiigt ist, dessen Aufbau zeigt, daf3 es sich hierbei
um eine geordnete Ablagerung des Siphonalgewebes handeln muf3 (Taf. 5, Fig.
2). Ein solcher Pfropf ist auch von anderen Bearbeitern an Nautilus bereits
beobachtet worden (WARD, personliche Mitteilung), jedoch immer nur an eini-
gen wenigen Gehéusen, wihrend andere einen normalen, offenen Sipho besa-
Ben. An einer gréBeren Anzahl von 20 Gehiusen, die entlang der Mittelebene
aufgesdgt wurden, konnte diese Beobachtung bestitigt werden. Hierbei zeigt
sich, daB3 nur bei einem dieser 20 Exemplare ebenfalls ein Siphopfropf auf-
findbar war, so wie bei einem vorherigen Individuum schon einmal zufillig ge-
funden wurde.
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Der Pfropf beginnt am Ende eines Siphosegmentes (Taf. 5, Fig. d2) und bil-
det einen nach hinten wie ein Septum gerundeten AbschluB3. Dies zeigt, daB es
sich hierbei nur um eine wohlgeordnete Bildung eines gerundeten Sipho-
strangendes handeln kann. Die Zusammensetzung der Siphonalrohrfiillung
besteht aus organischen Schichten, die sehr dicht aneinandergefiigt sind und
am Einsatz in das Siphonalrohr eine dichte Anwachslagerung aufweisen (Taf.
5, Fig. 3). Neben dieser Streifung ist auch eine Langsriefung vorhanden, die
wohl die Innenoberfldche des Siphonalrohres widerspiegelt. Im Randbereich
sind in den Pfropf auch einzelne Aragonitkristalle mit eingewachsen, die aber
keine regelhafte Anordnung zeigen. Das Pfropfmaterial ist sehr fest und
konnte mit Sicherheit den Siphonalkanal in einer Weise versiegeln, die es un-
moglich machte, dal die hinter dem Propf gelegenen Kammern geflutet wer-
den konnten (Taf. 5, Fig. 4).

Das Vorhandensein eines organischen Pfropfes des Siphonalrohres, der
nurin geordneter Weise durch das Ende des Siphogewebestranges abgeschie-
den worden sein kann, legt die Frage nahe, warum das nicht die Regel ist.
Warum wird der hintere Teil des Siphonalstranges am Leben erhalten, wo er
doch ununterbrochen Pumparbeit leisten muf3, damit die Kammern nicht ge-
flutet werden. Es liegt nahe anzunehmen, dalB3 der Sipho neben seiner Funk-
tion als Kammerfliissigkeitspumpe noch andere Funktionen besitzt. FUKUDA
et al. (1981) vertraten die Vermutung, dal3 dieim Siphonalgewebe enthaltenen
Nervenstriange eine Verédnderung des Druckes bei der Bewegung in der Was-
sersdule wahrnehmen kénnen, eine Meinung, der sich auch WARD (personliche
Mitteilung) anschlieBen wiirde. Da {iber die Reizrezeptoren noch nichts be-
kannt ist, kann man hier nur Vermutungen anstellen. Auffallend ist jedoch,
dafl Nautilus durchaus nahe an dem Wassertiefenbereich lebt, unterhalb des-
sen sein Gehduse implodieren wiirde. Eine irgendwie geartete Sinneswahr-
nehmung wire hier sehr niitzlich, und vielleicht ist das iiber den Sipho még-
lich. Was fiir Nautilus gilt, kann auch fiir fossile gekammerte Cephalopoden
angenommen werden. Wenn der Sipho Sinneswahrnehmung ermoglicht, dann
sind innersiphonale Kalkablagerungen nicht sehr vorteilhaft, auBer wenn sie
von Kanélen durchzogen wiren, wie es bei den Actinoceraten nachgewiesen
wurde.

5. Der Bau einer Kammer

Die Anlage einer neuen Kammer bei Nautilus ist in ihren wesentlichen
Grundziigeninzwischen bekannt. Da wir aber direkte Beobachtungen beifos-
silen Cephalopoden nicht mehr anstellen konnen, ist es wichtig, jedem Scha-
lenmerkmal im Bereich einer Kammer eine genaue Stellung im Ablauf des
Kammerbaus gegeniiberzustellen. Nur dann kann die Ausdeutung dhnlicher
Strukturen bei fossilen Formen zu glaubwiirdigen Ergebnissen fiihren.

Beiunserem Nautilus-Exemplar stellte sich heraus, da3 in den getffneten
Kammern vom Siphonalrohr ausgehend einige organische Stringe zum Sep-
tum hin verlaufen und sich mit seiner apikalen organischen Basallage vereini-
gen (Taf. 6, Fig. 1). Ganz dhnliche Gebilde sind auch von Ammoniten bekannt
und wurden bei Quenstedtoceras von BANDEL (1981, Fig. 1-4) beschrieben
(hier sind weitere Literaturzitate aufgefiihrt).

DENTON & GILPIN-BROWN (1966) stellten fest, dal3 das Lumen einer neuen
Kammer dadurch entsteht, daB der sich zuriickziehende Eingeweidesack
Korperfliissigkeit ausschleust. Sie fanden, dafl diese Fliissigkeit zwar die glei-
che Salinitét besitzt wie das Meerwasser, jedoch eine etwas andere Zusam-
mensetzung. Diese Fliissigkeit wurde also nicht neben dem Mantel von au3en
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hereingelassen, sondern hinter einer Mantel-Schalenverankerung durch das
Gewebe von innen her ausgeschieden. WARD et al. (1980) haben den Verlauf
einer Kammerbildung bei lebenden Tieren verfolgt, indem sie die kammer-
bauenden Tierein Zeitabstdnden gerontgt haben. Hierbei ergab sich, dafl dem
Kammerbau zuerst eine Verlagerung des Miindungsrandes nach vorn vorauf-
ging, der recht genau die Lange der spiater zu bildenden Kammer reflektiert.
Dann verlaf3t der Weichkorper den Raum der zu bildenden Kammer und ver-
schlie3t diesen Raum hinter dem Korper. Danach tritt ein diinnes Kalkseptum
auf, und der Sipho zeigt eine Kalklage.

Die einzelnen Stadien sind in ihrer Aufeinanderfolge also bekannt, jedoch
ist die Aufeinanderfolge der Abscheidungsprodukte des Mantels noch nicht
direkt beobachtet worden. Aus dem Ablauf wird aber klar, da3 zuerst die
Wohnkammer entsprechend vergrofiert wird. Das ist bei Nautilus notig, weil
sich hier das Tier nur bis zum Rand der Wohnkammer zuriickziehen kann und
nicht in die Wohnkammer hinein. Bei Ammoniten war das in der Regel sicher
anders, da bei ihnen der Weichkorper weiter in die groere bzw. ldngere
Wohnkammer zuriickziehbar war (LEHMANN, 1976; BANDEL, 1982).

Im Anschlull3 daran muf sich bei Nautilus die Verankerung des Weichkor-
pers in der Wohnkammer nach vorn verlagert haben und vor dem ersten Ab-
scheiden der Kammerfliissigkeit wieder rundum den hinteren Teil der Wohn-
kammer dicht versiegelt haben. Es liegt nahe, eine rasche Verlagerung der
Muskeln und des sie verbindenden Epithelansatzes nach vorn zu erwarten.
Getrennt hiervon loste sich der Eingeweidesack danach von seinem Ansatz
unmittelbar vor der Septenoberfliache, der Siphonalstrang wurde gestreckt,
seine Zellen vermehrten sich, und der Eingeweidesack verlagerte seine An-
heftung im Gleichschritt mit dem Fliissigkeitspolster nach vorn. Als Schalen-
bildungen sind in dieser Phase nur einzelne, miteinander verklebte Fasern
vorhanden, die den Pfeilern der Septenoberflache angesetzt sind (vgl. Taf. 6,
Fig.1). Die zuletzt gebildeten Fasern des zuriickweichenden, sich streckenden
Siphos sind jene, die wir fotographisch darstellen konnten, die aber in ge-
trockneten Schalen zerrissen und geschrumpft sind. Wie bei Ammoniten sind
diese Fasern dort, wo das Eingeweidesackgewebe zur Ruhe kommt, in einem
Prismenkissen der Schale angesetzt, der sogenannten ,, Muralleiste der Ter-
minologie von BLIND (1980). Letzterer Autor interpretierte diese Leiste aller-
dings als Ansatz der ,,Subepithelialen Muskulatur®, Das geht schon deswegen
nicht, weil bei Epithelansédtzen an die Schale bei Mollusken nirgends stufen-
formige Kristallbildungen entstehen, sondern hier eher Gruben oder Eindel-
lungen in der Schalenoberflidche zuriickbleiben. Dies geht auch aus den Mus-
kelansatzmarken hervor, wie sie MUTVEI 1957 von paldozoischen Nautiloideen
abbildet und beschreibt.

Die Stufeist, wie aus zahlreichen Schliffbildern von BLIND (1976) klar her-
vorgeht, ein wenig hinter dem eigentlichen Ansatz des Septums gelegen. Erst
wenn das erste durchgehende Septum in Erscheinung tritt, also die Kammer-
fliissigkeit versiegelt wird, hat der Eingeweidesack seine nun endgiiltige Stel-
lung eingenommen. Er ist der Schale unmittelbar vor dem Septenansatz an-
geheftet in der ,,Epithelial Zone II* von APPELLOF (1893). Es entsteht die kal-
kig-organische Schicht des Siphos und die organische Basalschicht des Sep-
tums, in die die organischen Fasern der ersten Siphoumhiillung eingeklebt
werden (Taf. 6, Fig. 3). Danach wird im Septen- und Septenkragenbereich
Perlmutter ausgeschieden, und im Siphonalrohr bilden sich die organischen
Lamellen. Nach der Ausscheidung des Siphonalrohres, dessen einzelne La-
mellen individuell iibereinander im Septenkragen des vorherigen Septums in
einem Prismenkissen festgesetzt sind (APPELLOF, 1893; MUTVEI, 1972, BANDEL
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& BOLETZKY, 1979) hort hier die Schalenbildung auf, und das schalenabschei-
dende Mantelepithel des vorderen Siphos wird zum Pumpepithel umgebaut.
Die Abscheidung des Septums geht weiter, wie WARD et al. (1980) zeigten und
wie sich nun an Hand der entkalkten organischen Strukturen bestitigen la3t
(Taf. 5, Fig. 1).

Es 1463t sich somit also eine klare Reihenfolge in der Bildung der Schalen-
komponenten einer Kammer festlegen.

Als erstes entsteht die Pfeilerzone, die den Septenkragen innen sowie die
Obertfldche des Septums auBlen bedeckt. Sie endet in der Anlage des Siphoan-
satzringesim Septenkragen. Diesist die erste Schicht eines sich neu bildenden
Kammerapparates. Als zweites entstehen Fasern, die den Sipho umhiillen
und die beim allmé&hlichen Riickzug des Eingeweidesackes aus der neuen
Kammer gebildet werden. Dieser Riickzug soll nach den Beobachtungen von
P. WARD (miindliche Mitteilung) nicht schnell sein, sondern eine Reihe von Ta-
gen umfassen. Beim Erreichen der kiinftigen Kammerhohe werden die Fa-
sern mit der Aulenwand iiber ein Prismenkissen verbunden und fest veran-
kert. Der Sipho ist somit in seiner Lage fixiert.

Als drittes bilden sich gleichzeitig die kalkig-organische Schicht der Si-
phoaullenhiille und die organische Basalmembran des Septums, die nun in der
prismatischen Wandverankerung des eigentlichen Septums der Innenwand
angesetzt wird.

Als viertes bildet sich im Septenkragen des vorherigen Septums die pris-
matische Rohrverankerung; davor die portése Siphonalrohrzone, die direkt
den Pfeilern im Kragen aufgelagert ist (BANDEL & BOLETZKY, 1979) sowie die
organischen Lamellen des eigentlichen Siphonalrohres. Diese gehen im Sep-
tum in die Perlmutterlagen liber (APPELLOF, 1893).

Finftens wird nur noch das eigentliche Septum durch weitere Perlmut-
terschichten verdickt, wiahrend das Siphonalrohr fertig ist. WARD et al. (1980)
fanden,dall der Bau einer Kammer bis zum volligen Abschluf3 und dem Beginn
des Baues der nidchsten Kammer im Schnitt 90 Tage umfaBt.

6. Kammerwandgallerte

Beim Aufsdgen der ausgepumpten Kammern fiel auf, da3 inihrem Innern
alle Wande mit einer dichten, geschlossenen Gallerteschicht belegt sind. Es
sind in gleicher Weise Kammerwinde wie Siphonalrohr bedeckt. Von WARD
erfuhren wir (personliche Mitteilung), dafi eine solche, oft schwirzliche Gal-
lerte generellin den Kammern noch lebender Nautilus-Tiere anzutreffen ist.
Beiunserem Exemplar zeigte sich, dal3 die Gallerte beim Trocknen der Schale
zu einer diinnen, festen organischen Schicht wird. Diese wiederum ist bereits
von DENTON (1974) detailliert beschrieben worden. Er nahm an, daf3 eine sol-
che diinne fibrillose Schicht die Kammerwiande innen bedeckt. Doch ist die
von ihm beschriebene Schicht das Austrocknungsprodukt der Gallerte und
nicht mit ihr identisch, wahrscheinlich nicht einmal in ihrer Zusammenset-
zung. Bei der Austrocknung tritt ndmlich eine Veridnderung ein, die zwar in
diesem Falle noch nicht im Detail beobachtet wurde, die aber bei dhnlichen
Substanzen nachzuvollziehen ist. So scheidet beispielsweise die Weinberg-
schnecke Helix bei einer Verletzung ihres Gehiuses eine gallertartig schlei-
mige Flissigkeit aus. Wird diese auf einem Objekttriger getrocknet, so treten
fibrilldre und lagig ausgerichtete organische Faserwandschichten auf, in die
hinein noch Calcit- und Aragonitkristallite einsprossen konnen. Dabei veran-
dert die urspriinglich viskose Fliissigkeit vollstidndig ihren urspriinglichen
Charakter und ihre Eigenschaften.
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Die Kammerinnengallerte stellt wohl den Rest der extrapallialen Fliissig-
keit dar, in und auf der Septum und Siphonalrohr sprossen, sowie die innere
Prismenschicht der Wohnkammerauskleidung. Sie ist jedoch wohl kein funk-
tionsloses Uberbleibsel des Schalenbaus, sondern sie erfiillt eine Aufgabe. Die
Funktion dieser Gallerte liegt inihrer Saugfahigkeit undin dem Umstand, daB3
durch sie alle Wiande der Kammer benetzbar sind und einen Fliissigkeits-
transport ermoglichen. Nimmt man einmal an, daf eine solche Gallerte auchin
den Kammern von Ammoniten und Belemniten anzutreffen gewesen seien,
konnen ohne weiteres Reste von ihr bei der Diagenese der Geh&duse erhalten
bleiben. So sind die Innenoberflachen der Kammern dieser fossilen Cephalo-
poden sehr oft mit einem sehr feinen Kristallrasen von Calciumphosphat be-
deckt. Dieser Umstand hat zu zahlreichen Fehlinterpretationen des Gehéuse-
aufbaus gefiihrt (ausfiihrliche Diskussion in BANDEL, 1982). Auch bei einer Py-
rit-Fiillung von Kammern ist oft festzustellen, daf3 sich ein schmaler Saum zu-
erstinden Kammerinnenwénden bildet. Diesist sehr schén anunter-und mit-
teldevonischen Ammonoideen und Orthoceren aus dem Hunsriickschiefer
und dem Wissenbacher Schiefer zu beobachten.

Dieinden Kammern von Nautilus angetroffene Gallerteist also einerseits
als Fliissigkeits-Transportmedium im Leben der gekammerten Cephalopo-
den von Wichtigkeit, andererseits fiir das Verstindnis der sich in der Regelim
Feuchten vollziehenden Diagenese solcher Schalen nicht zu vernachlassigen.

Die Kammergallerte ist wohl auch verantwortlich fiir den Gewichtsun-
terschied von 5 % zwischen frisch entwéisserter Schale und getrockneter
Schale eines Nautilus, wie ihn DENTON & GILPIN-BROWN (1966) feststellten.
WARD et al. (1977) konnten fiir diesen ,,unaccounted weight loss* sogar 10 %
des Gewichts feststellen.

7. Kallusbildung auf dem Adultseptum

Das letzte von einem ausgewachsenen Nautilus gebildete Septum kann
oft einen unregelmaBigen Aufwuchs kristalliner Bildungen aufweisen (Taf. 7,
Fig. 2). Hierbei sind knotige kristalline Gebilde als auch von diinnen Wianden
umgebene Blasen anzutreffen. Es handelt sich hierbei um einen Kallus, wie er
bei anderen Mollusken ebenfalls auftreten kann (BANDEL, 1982). Allerdings
sind derartige unregelmifige, blasenartige und knotige Aufwiichse nur bei
solchen Formen anzutreffen, deren Mantelgewebe um den Ablagerungsraum
der Aufwiichse herum mit der Schale verbunden ist. So etwas tritt bei Napf-
schnecken, etwa Patelliden, einigen Fissurelliden, Archaeogastropoden und
auch Siphonariiden (Pulmonaten) auf. Hier ist es immer nur im Bereich iiber
der Mantelhohle und der Fu3verankerung an der Schale anzutreffen. Bei Mu-
scheln, deren Gewebe in der Mantellinie an die Schale angeheftet ist, sind
ahnliche Kallusbildungen hiufig. Besonders reichlich wurden sie bei Miesmu-
scheln (Mytilus) und hier besonders bei alten oder unter schwierigen Bedin-
gungen lebenden Individuen beobachtet. Kallusbildungen treten jedoch auch
bei vielen anderen Arten auf.

Die Kallusbildung von Nautilus bezeichnet somit sehr genau den Bereich
der Wohnkammer, in dem der Mantel rundum der Schale angesetztist und der
somit nicht von auBlen fiir Meereswasser zugénglich ist. Zudem bezeichnet die
Bildung eines Kallus bei Nautilus das Erreichen der maximalen Korpergréfie
des Individuums. Neben der Septendriangung, die oft bei den letzten Kam-
mern zu beobachten ist (WARD et al., 1980) wire ein solcher Kallus moglicher-
weise auch ein guter Hinweis fiir das Erreichen der endgiiltigen Gehiuse-
groBe bei ausgestorbenen Cephalopoden.
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8. Lebende Exemplare von Nautilus pompilius LINNE
im Aquarium

Als vorldufige Abrundung der Beobachtungen am rezenten Nautilus sol-
len hier anhangsweise einige Bemerkungen iiber zwei Exemplare von Nauti-
lus pompilius LINNE im Troparium des Tierparks HAGENBECK in Hamburg
mitgeteilt werden.

Der Leiter des Tropariums, Herr U. RICHTER, erméglichte uns durch das
bereitwillige Entgegenkommen der Tierparkleitung mehrere Besuche zu
Mef3- und Beobachtungszwecken und iiberlief uns etwas von den Tieren
durch Bodenberiihrung selbst abgebrochene Schalensubstanz vom Gehéduse-
rand zu REM-Untersuchungen.

Uber die Ergebnisse dieser Untersuchungen und Beobachtungen soll spa-
ter in anderem Zusammenhang eingehend berichtet werden.

Beide lebenden Nautilus-Individuen, deren Geschlecht derzeitig nicht
feststellbar ist, werden seit dem 16. Januar 1981 erfolgreich in einem
See-Aquarium gehiltert. Sie wurden zusammen von einer inzwischen nicht
mehr existierenden Frankfurter ImportgroBhandlung fiir Aquarientiere vom
Tierpark HAGENBECK erworben. Die Frankfurter Tierhandlung hatte bereits
1980 ein Hamburger Aquariengeschéft mit zwei Nautilus pompilius-Exem-
plaren beliefert, das uns das in der vorliegenden Arbeit hauptsichlich unter-
suchte Exemplar sofort nach dem Absterben zu einem giinstigen Preis tiber-
lie3. Das gestorbene, noch im Geschift mit Formol fixierte Tier wurde spéater
in Alkohol gelagert, bevor das Gehiuse fiir die Priaparation der Weichteile
aufgesdgt wurde.

Leider war bei beiden Lieferungen der Frankfurter Tierhandlung iiber
das engere Herkunfts- beziehungsweise Fanggebiet keine ndhere Angabe als
»Indonesien oder Philippinen‘ zu erhalten. Die Umgewdhnung der Tiere an
das Leben im Aquarium sowie der Export nach Deutschland scheinen von
Manila (Philippinen) ausgegangen zu sein.

Die Halterung der beiden HAGENBECK-Exemplare erfolgt nach Auskunft
von Herrn U. RICHTER in Meerwasser, das aus Trockensalz mit Leitungswas-
ser bereitet und etwa alle drei Wochen zu einem Drittel gegen neues angesetz-
tes Meerwasser ausgetauscht wird.

Das Aquariumwasser ljuft dauernd uiber ein Filtersystem um, unter des-
sen offenem Wasserspiegel zur Vernichtung von Keimen sténdig eine Ultra-
violett-Lampe strahlt.

Die mit 70 X 60 X 34 cm kleinen Abmessungen des Aquariums bedingen
durch die relativ geringe Kapazitéit einen sehr niedrigen Wasserdruck. Ge-
geniiber dem normalen Aufenthalt der Tierein rund 500—-600 m Tiefe des Oze-
ans bedeutet dieses eine Verminderung des Druckes um ein Vielfaches, Ver-
mutlich wirkt sich diese extreme Druckverminderung, der die Tiere dauernd
ausgesetzt sind, stark auf die physiologischen Aktivitdten und Reaktionen
aus, wie z. B. Bau von Schale und Septen, Leerpumpen der neugebauten
Kammern, Stoffwechselsystem und Blutkreislauf.

Auch die zwischen 19° und iiber 20° C schwankenden Temperaturen des
Aquariumwassers diirften eine extreme Abweichung nach oben vom Nor-
mal-Biotop darstellen.

Nach DE GRAAF (1982) ist es vor allem die erhéhte Wassertemperatur, die
die Lebensdauer von Nautilus pompilius begrenzt. Immerhin wird die Re-
kordlebenszeit der Artim Aquarium Amsterdam von diesem Autoren mit 883
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Tagen angegeben. Bei binnenldndischen Aquarien, die nicht an eine Aus-
tauschleitung mit natiirlichem Seewasser angeschlossen sind, scheint die kon-
stante Erhaltung einer moglichst niedrigen Wassertemperatur gré3ere tech-
nische Schwierigkeiten zu bereiten. Neben der durchschnittlich 25-28° C
warmen Luft der unmittelbaren Umgebung des Aquariums (in einem Tropa-
rium!) bedingen neben geheizten Terrarien und Warmwasserbecken Wasser-
filterung und die dabei notige Durchliiftung mit AuBenluft auch im Hambur-
ger Nautilus-Aquarium einen tagesrhythmischen sowie einen saisonbeding-
ten Anstieg der Wassertemperatur auf bis 21° C. Die fiir jeweils 12 Stunden
eingeschaltete 40 W-Leuchtstoffrohre des Schaubeckens stellt dagegen nur
eine geringe zusétzliche Warmequelle dar. Sie wird zudem durch eine blaue
Plexiglasscheibe inihrer Einstrahlung stark gedampft, auch, um die Tiere ru-
higer zu halten.

Die Fitterung der Tiere erfolgt etwa nur ein Mal wiéchentlich. Lebende
Beutetiere werden nicht angenommen. Futtertiere sind Strandkrabben (Car-
cinus maenas L.) oder Sandgarnelen (Crangon vulgaris FABR.) der Nordsee,im
Winterhalbjahr als Gefrierkost auch Tiefseegarnelen oder kleine ganze Siif3-
wasserfische (z. B. Karauschen oder Griindlinge). Einige kleinere Schwimm-
garnelen (Leander sp.) der Nordsee leben mit im Aquarium und tragen zur
Reinhaltung des Sandes (Bodenbelag) von kleineren Nahrungspartikeln bei.
Sie werden von den Nautilus-Tieren nicht verfolgt, die bei Eingabe des Fut-
ters jedoch intensiv reagieren. Die bei der Fiitterung aus technischen Griin-
den ungedampft einstrahlende Oberbeleuchtung im Aquarium scheint nicht
im geringsten zu storen, sondern sogar anfinglich eine Signalwirkung auszu-
tiben. Auch eingebrachte Gegenstinde wie Reinigungs- oder Untersuchungs-
und Meligerdte rufen Interesse und aktive Bewegung sowie Betasten (und
?Schmecken) des Objekts mit den Tentakeln hervor.

Wéahrend eines MeBversuchs wurde starkes aktives RiickstoBschwimmen
besonders eines Nautilus ausgeldst (wohlin enttduschter Erwartung einer zu-
sidtzlichen Fiitterung). Bei der Kiirze des Schaubeckens kam es dabei zu
mehrfachem starkem Anprallen an die Aquarienwénde (etwa 6 X hinterein-
ander), was jedoch die Schwimmaktivitit des Tieres keineswegs dampfte und
offensichtlich von ihm nicht als Gefahr einer Gehiusebeschidigung regi-
striert wurde.

Es mul} hier besonders auf das gré3ere der beiden lebenden Exemplare
hingewiesen werden, das sein Gehduse bisher um die Linge eines Viertel-
Windungsumgangs weitergebaut hat. Die abweichende, gegenitiber der ,,0ozea-
nischen® Schale weniger geordnete Anbauweise tritt deutlich durch die zahl-
reiche Einlagerung schwarzer organischer Lamellen im jiingsten ,,Aqua-
rium‘“-Schalenteil in Erscheinung (vgl. Taf. 7, Fig. 3). Die rotlichbraune typi-
sche Farbbénderung auf dem Nautilusgehiduse iiber dem Phragmokon ist da-
gegen auf dem neuesten Schalenabschnitt nicht entwickelt. Nach Beobach-
tungsmitteilung durch Herrn RICHTER ist auf den Gehidusen beider Tiere die
noch deutliche Farbzeichnung seit dem Einsetzen in das Aquarium erheblich
ausgeblichen. Auch das zweite, etwas kleinere Exemplar hat im Aquarium
sein Geh&usein derselben Weise weitergebaut. Derzeitig lassen sich iiber den
Innenbau der Schale sowie liber den Bau weiterer Kammern und den Aufbau
der Septen selbst keine Beobachtungen anstellen. Eine mehrfache Réntgen-
Durchleuchtung und -Fotographie, wie sie von P. WARD durchgefiihrt wurde
(vgl. Kap. 5) muB hier verstidndlicherweise unterbleiben, da sie die Lebens-
dauer wahrscheinlich stark beeintriachtigen wiirde. Vom Leiter des Tropa-
riums im Tierpark HAGENBECK wurden uns aber freundlicherweise im Falle
des Absterbens die Tiere zu umfangreichen Untersuchungen zugesagt.
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Einstweilen bleibt jedoch zu wiinschen, daB3 die beiden ,,lebenden Fossilien*
noch fiir eine lingere Zeit in ihrer Verhaltensweise beobachtet werden kon-
nen*).

10.

*)

22

Resultate

. Eine Verlagerung der Muskelfibern wiirde das Anheftungsgewebe nicht

vorwandern lassen, sondern nur eine Verlagerung des Mantelepithels—der
Palisadenzellen! Verlagerung der Gewebeanheftung erfolgt durch Kap-
pen und erneute Sekretion von organischen Fasern durch die Palisaden-
zellen.

. Die driisigen— Fibern ausscheidenden—Palisadenzellen &hneln den Zellen

des Pumpgewebes im Sipho sowohl hinsichtlich ihrer Gestalt als auch hin-
sichtlich des Kanalsystems in ihren Zwischenrdumen und beziiglich ihrer
Verwurzelung im Bindegewebe.

. Jedes Siphosegment trennt seine extrapalliale Fliissigkeit von der der be-

nachbarten Segmente.

. Die das Pumpepithel durchziehenden Lingskanadle sind iiber Adern in je-

dem Siphosegment direkt mit der zentralen Vene verbunden.

. Die Kammerfliissigkeit ist iiber die extrapalliale Fliissigkeit durch den po-

rosen Siphonalbereich mit der innen benachbarten Pfeilerzone und einer
saugfihigen Kammerwandgallerte mit dem Pumpepithel verbunden. Der
Weg ist jedoch weit, und durch ,decoupling” werden entgegengesetzte
Salzkonzentrationen erreicht.

. Kammern kénnen nicht wieder total geflutet werden, weil eine Gasblase

verbleibt, wenn extrapalliale Fliissigkeit nachstromt.

. Das Siphonalrohr kann durch einen organischen Pfropf vom Siphonalge-

webe versiegelt werden. Dies ist aber die Ausnahme.

. Die Existenz eines geordneten Siphonalrohr-Fiillmaterials nur im Aus-

nahmefall legt die Annahme nahe, da dem Siphonoch andere Funktionen
iber die als reines Pumporgan hinaus zukommen. Er dient wahrscheinlich
auch als Sinnesorgan.

. Dem Bau einer geschlossenen, die Kammern umhiillenden Schicht geht die

Ausscheidung einzelner, das Siphonalrohr in seiner Lage fixierender orga-
nischer Fibrillen voraus, die auf der Septenoberfliche, wie direkt unter-
halb des sich spiter bildenden Septenansatzes und prismatischer Kristall-
aufwiichse mit der AuBBenwand verbunden sind.

Die Kammerinnenwiande sind von einer hochviskosen Fliissigkeit bedeckt.
Diese Gallerte erfiillt die Aufgabe des langsamen Fliissigkeitstransportes
entlang allen Wanden von der eigentlichen Kammerfliissigkeit zum Be-
reich der Porositit des Siphonalrohres. Wiahrend der Diagenese und der
Austrocknung bleibt diese Gallerte oft erhalten, jedoch nicht in urspring-
licher Zusammensetzung und Form.

Wihrend der Drucklegung war das grofSere Exemplar von Nautilus pompilius L. am

20. 6. 1983 im Troparium des Tierparks Hagenbeck eingegangen. Das kleinere Exem-
plar wurde am Morgen des 5. 9. 1983 tot im Aquarium vorgefunden. Beide Exemplare
wurden von Herrn U. RICHTER umgehend zu weiteren Untersuchungen zur Verfi-
gung gestellt. Herr Dr, H. TIEMANN tibernahm freundlicherweise die sofortige Kon-
servierung besonders der Weichkérper-Anteile im Zoologischen Institut der Univer-
sitat Hamburg.



11. Ausgewachsene Exemplare von Nautilus bilden hinter der Eingeweide-
sack-Anheftung an die Schale oft einen Kallus, der das Ende des Gehduse-
ausbaues anzeigt.

12. Aquarientiere aus dem Hamburger Zoo HAGENBECK leben bereits 2 Jahre
und bauten in der Zeit ca. eine viertel Gehdusewindung neu. Nautilus wird
aber viel dlter als Tintenfische, die, in der Regel, nur 1 Jahr leben.

Results

A. Tounderstand chamber formation in Nautilus serveral features have to be
taken into consideration.

1.) The living tissue of a Nautilus is attached to the shell of the living chamber
along two independent lines. The anterior one connects the attachment of
the retractor muscles with each other, and the posterior one lies just before
the end of the last formed septum to the walls,

2.) The epithelium responsible for tissue attachment to the shell consists of
specialized palisade-like cells which are quite similarin shape and composi-
tion to the cells of the pumping epithelium. As in the later lumina are pre-
sent between individual cells through which body liquid is pumped and
rapidly supports cells with materials and energy needed for secretion. The
base of each palisade-cellis attached with a “root system” tothe underlying
connective tissue. Like cells of the pumping epithelium palisade — like cells
are differenciated mantle cells.

3.) The actual attachment between shell and soft body consists of organic
threads which are continuous into the palisade cells and are secreted by
them. These threads are glued to the shell surface and may here be firmely
attached by mineral growth (always prismatic-aragonitic). They are shell
material and not living tissue. As in other molluscs, there is no direct at-
tachment of mantle tissue to the shell.

4.) When attachment to the shell, regardless whether below a muscle or at
another part of the mantle, has to be relocated, the palisade-like mantle
cells can rapidly cut connection to the organic threads by encymatic disso-
lution and can just as rapidly reattach at a new locality by thread secretion.

5.) Since two independent lines of attachment are present in the soft tissue of
Nautilus, detachment of the line related to the retractor muscles can occur
at a different time of chamber formation than detachment of the line just
anterior to the septum. Body tissue, thus, can be solidly fixed to the shell
when one of the two connection has become detached from it.

6.) Organic fibres are the first secreted shell components ancoring the new
siphuncular tube to its location before a septum could form.

7.) Mantle cells are those cells that have formed in the shell gland of the em-
bryo during early ontogenesis, and afterwards have spread over the vis-
ceral mass. They come in three functional modifications, as “muscle’” man-
tle in front of the periostracum mantle, and as “mineral shell” mantle be-
hind the gland zone of the periostracum mantle Palisade-like cells of the at-
tachment epithelium as well as pumping cells in the siphuncle are modified
“mineral-shell” mantle cells.

8.) The septa grow in thickness until the visceral massis withdrawn due to the
formation of a new chamber. The siphuncular tube, in contrast is not in-
creased in thickness when completed. The last formed septa secreted by
the adult animal often are covered by irregular callus deposits behind the
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posterior line of mantle attachment, similar to what old aged bivalves and
gastropods with similar shell-tissue attachment demonstrate.

9.) Aquarium animals that lived over 2 years in the HAGENBECK Zoo demon-
strate that phragmocone and conch growth continue in animals older than
two years (the age of the animals before placed in the aguarium is not
known). This separates Nautilus from most other living cephalopods,
which, in those cases that were studied, have only one year to live.

B. To understand the function of the siphuncle several points have to be
stated.

1.) Each segment of the siphuncular tube from septal neck to porous zone holds
a segment of the living siphuncle, separated from its neighbour.

2.) This separation consists of own blood connections serving each segment be-
tween channels in the pumping layer and connecting it to the central blood
vessel of the sipho. Individual areas of extrapallial liquid around each seg-
ment are kept separated from those of neighbouring segments by close con-
tact of the sipho with the tube attachment-ridge in each septal neck.

3.) The siphuncular tube, in rare cases, can be plugged by orderly deposited
solid material. Animals with such a plug have obviously survived for along
time, demonstrating that life is possible with a shut-off posterior siphuncle.

4.) The existence of the plug of the siphuncle in some cases indicates that the
siphuncle has other functions besides chamber emptying. One of these is
probably connected to depth sensing between gas filled chambers, tension
on the outer walls and living siphuncle.

5.) The connection betweenliving siphuncle and interior of the chamberis bas-
ically restricted to the porous zone of the tube and the pillar zone besides it.
Contacttothe chamberliquidis through a mineral whick on the siphuncular
tube and a mucus whick covering all walls of the chamber.

6.) After a chamber has been emptied from liquid it can not be completely
flooded again because there will always be aremnant bubble of gas remain-
ing.

7.) The plug of the siphuncular tube, attachment fibres of the early layers of
the siphuncular tube, the mucus lining of the chamber walls and the relict
bubble in refilled chambers are features which can be traced in fossil
cephalopods and help in their functional interpretation. In fossils they are
usually altered regarding their fabric due to diagenesis.
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Tafel 1

Ubersicht iiber das untersuchte Tier, nachdem die Wohnkammerwand entfernt wur-
de. Der Sinus der Korperansatzlinie zwischen den Retraktormuskeln scheidet den
muskuldsen vorderen Mantel vom diinnen, transparenten hinteren Mantel (Einge-
weidesackhiille).

View of the studied animal after removal of the wall of the living chamber. The sinu-
ous line of the tissue attachment between the retractor muscles differentiates a mus-
cular anterior mantle and a thin transparent posterior mantle (Cover of the visceral
mass).

Histologischer Schnitt durch das Mantelgewebe (oben), welches auf dem Bindege-
webe lagert, an dem die Muskelfasern des Retraktormuskelbiindels angesetzt sind.
800 x.

Histological section through the tissue of the mantle (above) lying on top of the con-
nective tissue (centre) to which the fibres of the retractor muscle are attached. 800 x.

Wie 2 und 4 zeigt der histologische Schnitt die Lagerungsverhailtnisse von unten nach
oben: Muskelfasern des Retraktors, Bindegewebe des Muskelansatzes unten und der
Palisadenzellenauflage oben, in Palisadengewebe umgewandelte und auf ihnen vor-
kommende und mit ihnen verbundene organische Fasern des Schalenansatzes. 140 x.
Overall view of retractor muscle attached to the connective tissue and palisade cell
layer (attachment tissue) resting on it. 140 x.

Wie 2 zeigen die Palisadenzellen des Mantels ihren faserigen Ansatz an das Bindege-
webe, Durchginge fiir Blut zwischen den gestreckten Zellenund die Verbindung zwi-
schen Zelle und organischen Fasern, die den Ansatz an die Schale bilden. 650 x.
As fig. 2, the palisade cells of the mantle at their base are attached to the connective
tissue. Body liquid can pass through spaces between the cells of the mantle. Organic
fibres forming the attachment of the tissue to the shell are continuing into the shell.
650 x.






Taf. 2

1 Histologischer Schnitt durch den Bereich der Anheftungszone zwischen den Muskel-

strangen. Die Zellen des Palisadengewebes (oben) sind hier schlanker und lockerer
ausgebildet, sitzen aber ebenfalls einer Bindegewebsschicht auf. 800 x.
Section through the cover of the visceral mass in the area of tissue attachment be-
tween the muscles shows palisade cells with more slender shape and less dense ar-
rangement than those below muscles. The palisade cells are also attached to connec-
tive tissue (centre). 800 x.

2 Schnitt durch den diinnen, durchsichtigen Eingeweidesack. Die Mantelzellen (links)
iiberlagern von wenigen Muskelfasern durchzogenes Epithel. 650 x.
Section through the thin transparent visceral mass outside of tissue attachment to the
shell. Cells of the thin mantle (at the left) are underlain by a layer containing few mus-
cle fibres. 650 x.

3 Schnitt durch den kriftigen, pigmentierten Muskelmantelbereich vor der Anheftung
an die Schale. Die Mantelzellen (oben) sind von Muskelfibrillen-reichen Schichten
unterlagert (Mitte). 320 X.

Sections of the strongly pigmented ,,muscle mantle anterior of the shell attachment.
The outer mantle cells are underlain by a layer rich in muscle fibres (centre). 320 x.






Tafel 3

1 Der Mantel des Siphos mit seinen Zellen des Pumpepithelsliegt im Bereich der Sipho-
nalrohranheftung im Septenkragen dicht an, ist daneben durch eine Schicht extra-
pallialer Fliissigkeit abgepolstert. Die mineralisierte Sipho-Anheftung und das Sep-
tum wurden vor dem Schnitt entkalkt. 220 x.

The mantle cover of the siphuncle with its pumping epithelium in contact to the at-
tachment ridge of the siphuncular tube resting on the septal neck of the septum (both
decalcified). 220 x.

2 Der Schnitt zeigt, wie 1, daf3 das Siphogewebe im Septenkragen dem Siphonalrohr di-
rekt anliegt, ihm hier vielleicht auch angeheftet ist. 550 x.
In the contact of siphuncular tissue to the siphuncular tube constrictions in the septal
neck, mantle cells of the siphuncle could either form a loose attachment to the tube
wall, but are, at least, in contact to them. 550 x.

3 Sipho, ldngs geschnitten, zeigt das Pumpepithel einmal parallel zu der Zell-Langs-

achse geschnitten (oben) und einmal vertikal hierzu (unten). Die Mantelzellen sindam
Bindegewebe befestigt, das nach innen an das groB3e zentrale Blutgefal3 stof3t, wel-
ches mit Blutkdérperchen gefiillt ist. 220 x.
Siphuncle cut vertically to long axis in the upper part of the figure parallel to its sur-
face in the lower part of the figure. Thus the pumping epithelium resting on the con-
nective tissueis cut parallel to cell axis (above) and vertically toit (below). The central
blood vessel is filled with blood cells. 220 X.






Tafel 4

1 Der Schnitt geht oben durch die Zellen des Pumpepithels, vertikal zur Langsachse
und unten durch das Bindegewebe. Blutgefidfie im Bindegewebe setzen sich in den
schmalen Blutkandlen im Pumpepithel fort. Die Blutkdérperchen sind an ihrer
schwarzen runden Form erkennbar, 550 x.

In this section, the cells of the pumping epithelium are cut vertically to their long axis
in the upper part and the connective tissue layer is cut in the lower part. Larger blood
veins in the connective tissue connect to narrow veins in the mantle layer. Blood cells
are visible in both as black round bodies. 550 X.

2 Jeder Siphoabschnittist durch eigene Blutgefidl3e mit der zentralen Versorgungsader
verbunden. Im Schnitt ist die Abzweigung einer Nebenader sichtbar. Dadurch ist je-
der Siphoabschnitt, der von Septenkragen zu Septenkragen reicht, in seiner Blutver-
sorgung unabhingig von benachbarten Segmenten der Zentralader angeschlossen.
220 x.

Each segment of the siphuncle has its own connection of blood vessels to the central
vein. The section shows the branching off of a minor vein from the central one, con-
necting mantle veinlets with the central blood system of the sipho. 220 x.

3 Die Mantelzellen des Siphos sind parallel zur Sipholédngsachse ausgerichtet. Feine
Blutkanaile verlaufen zwischen den Reihen der Pumpzellen und ermoglichen so einen
raschen Austausch der Korperfliissigkeit. 160 x.

Mantle cells of the siphuncle are arranged in well ordered rows with narrow blood
canals between them. Thus, rapid body liquid exchange is warranted in this pumping
epithelium. 160 x.






—

Tafel 5

Entkalktes Siphonalrohr im Ansatz und Einsatz des Siphonalrohres im Septenkragen
geschnitten. Die organischen Schichten der Perlmutter verlaufen von links nach
rechts. In sie eingefligt ist die Pfeilerzone des Raumes, aus dem Fliissigkeit aus der
Kammer gepumpt wird (Zentrum). Diese Zone liegt dem Siphonalrohr (unten rechts
und links Mitte) innen auf. 55 x.

The decalcified siphuncular tube, cut almost parallel to its longitudinal axis demon-
strateslayers of the septum nacre and remnants of the pillars of the porous decoupling
zone (centre) between layers of the siphuncular tube (right and centre lower part of
picture). 55 X.

Dasraumliche Bild eines aufgebrochenen Septenkragens mit dem Siphonalrohr zeigt
einen dhnlichen Ausschnitt wie der Schnittin Fig. 1. Hier ist das Siphonalrohr massiv
geschlossen durch einen organischen Pfropf mit regelmifig gerundetem Ende. 23 x.
The scanning picture shows a similar fracture of the septal neck-siphuncular tube as
in section 1. But here the siphuncle is closed with an organic, solid plug. 23 x.

Die Oberfliche des Sipho-Pfropfes zeigt Linien der ausstreichenden organischen
Lamellen, die ihn zusammensetzen, und vereinzelte Aragonit-Nadeln. 850 x.

The surface of the siphuncle plug demonstrates composition of organic layers, with
some aragonitic needles present in them near surface. 850 x.

Der organische Pfropf des Siphos ist festes, solides Schalenmaterial, welches in uhr-
glasférmigen Anlagerungen aufeinandergefiigt wurde, wie der Querbruch zeigt.

The organic plug of the siphuncular tube is a very solid material which in cross frac-
ture shows watch glass-like structure of organic deposits. 850 x.






Tafel 6

1 Frisch gedffnete Kammern mit Sipho und Fasern der ersten Verspannung. Die glan-
zende Auflage besteht aus einem festen Schleim, der die gesamte Kammerinnen-
wand umkleidet. 18 x.

Freshly opened chamber with siphuncular tube and threads of its first attachment.
The shiny cover of the whole inner wall of the chamber consists of a solid mucuslayer.
18 x.

2 Entkalktes Septum (Septenkragen) unten; mit darauf liegender Pfeilerzone und den
organischen Schichten des Siphonalrohrendes und seine Endanheftung im Siphonal-
krageninnenraum. 220 X,

Decalcified septum with septal neck (below) with pillar zone above (upper centre) and
the organic layers of the siphuncular tube with their final attachment to the septal
neck (upper right). 220 x.

3 Entkalkter Septenrand in der Umbiegung in den Septenkragen. Deutlich zeigt sich
hier, dal} das Septum noch weiter verdickt wurde, als das Siphonalrohr bereits sekre-
tiert war. Somit klingen die organischen Zwischenlagen der Perlmutterlamellen nach
links aus. 260 X.

Decalcified septum with its turninto the septal neck. Organiclayers clearly show that
the septum continued in growing in thickness when the siphuncular tube had already
been totally secreted. Organic layers thus end at the left. 260 x.






Tafel 7

1 Etwas gedrehter Teilausschnitt aus Abb. 1, Taf. 6, (Erlduterung siehe dort). 20 X.
Detail of slightly turned specimen as shown in fig. 1, plate 6 (for explanation). 20 x.

9 Kallus-Bildung auf der Oberfliache des letzten Septums eines anderen, adulten Ex-
emplares von Nautilus pompilius LINNE. Wohnkammerschale weitgehend entfernt.
2 X,
Secreted callus on surface of last septum of another adult specimen of Nautilus pom-
pilius LINNE, Shell of living chamber mostly removed. 2 X.

3 Eines der beidenim Aguarium des TIERPARKS HAGeENBECK/Hamburg lebenden Exem-

plare von Nautilus pompilius LINNE. Deutlich ist der wihrend der Halterung (zum
Aufnahmezeitpunkt ca. 40 Wochen) weitergebaute Wohnkammerteil an den schwar-
zen Einlagerungen in die Schalenlamellen zu erkennen. (Aufn. U. RICHTER).
One of the two aquarium living specimen of Nautilus pompilius LINNEin the TIERPARK
HaGeNBECK/Hamburg. The part of the shell of the living chamber that was secreted
during the (then) about 40 weeks of captivity can clearly be identified by the black in-
tercalations of growth layers. (phot. U. RICHTER).









