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Abstract: A study of unaltered mineral shell layers, the reconstruction of the
organic layers and a comparison with the embryonic shells of other shell-bearing
cephalopods indicate that the young Hibolithes hatching from the egg was a
miniature adult. In contrast to other known siphunculate cephalopods a siphuncle
was not yet developed at this stage, so that the first chamber was emptied by the
tissue of the posterior visceral mass.

Key words: Belemnoidea, Middle Jurassic, shell, ultrastructure, ontogeny
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Zusammenfassung: Der Entwicklungsverlauf eines Hibolithes bis zum Schliipfen
und wihrend der Jugend wurde rekonstruiert. Dies wurde durch die Analyse der
unverinderten mineralischen Schichten sowie die Wiederherstellung der organischen
Lagen ermdglicht und im Vergleich zu Embryonalgehdusen lebender schalentragen-
der Cephalopoden und der fossilen Ammoniten gedeutet. Der Schliipfling #hnelt
einem erwachsenen Tier, hatte allerdings noch keinen Sipho entwickelt, sondern
pumpte die erste Kammer iiber ein organisches Septum mit dem Gewebe des riick-
wirtigen Eingeweidesackes leer. Erst wihrend des freien Jugendlebens wurde ein
Sipho differenziert.

1. Einleitung

Mitteljurassische Konkretionen aus Litauen lieferten zahlreiche, in Ori-
ginalstruktur erhaltene Molluskenreste. Sie entsprechen den glazialtranspor-
tierten Quenstedtoceras-Knollen von Lukow (Polen). Wihrend iiber das
litauische Material bisher keine Publikationen existieren, beschrieben Ma-
KOWSKI (1952), KuLickr (1979) und BANDEL (1981, 1982) aus den Kon-
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kretionen von Lukow Cephalopoden, deren Schalen diagenetisch nahezu
unverindert sind. Verglichen mit den recht hiufigen Ammoniten sind coleoide
Cephalopoden relativ selten (vgl. auch Makowskr, 1952).

Ein Hibolithes sp. aus einer solchen Konkretion wurde entlang der Ven-
tralfurche aufgespalten und brach dabei fast in der Symmetrieebene auf.
Der im Inneren enthaltene Phragmokon mit Anfangskammer war nicht aufge-
fiillt. Die Schalenstrukturen, sowohl die aragonitischen wie auch die kalzi-
tischen Schalenelemente sind im wesentlichen unverdndert, wihrend bei der
Diagenese organische Substanzen verschwunden sind und einige Fremd-
minerale wie Pyrit- und Mg-Kalzitkristalle sowie apatitische Krusten neu
gebildet wurden. In der Literatur findet man sehr unterschiedliche Vorstel-
lungen iiber die Embryogenese, die ontogenetische Entwicklung und die
Schalenstruktur bei Belemniten (Abb. 23—29). So gibt es zwei fundamental
unterschiedliche Meinungen iiber die Schliipfweise bei Belemniten. In der
einen wird von der Vorstellung ausgegangen, daf sie wie rezente Tinten-
fische als Miniaturadulte schliipfen (QUENSTEDT, 1849; PRELL, 1921; NAEF,
1921—1928, 1922; u.a.). Die andere Meinung besagt, dafl eine oder
mehrere Larvalphasen zwischen Embryo und Adultus eingeschaltet waren
(MULLER-STOLL, 1936; HANAI, 1952; JELETZKY, 1966; BARskov, 1972;
1973; DAupHIN, 1982). Fiir den hier vorgestellten, fast wie Rezentmaterial
erhaltenen Hibolithes, lieflen sich diese Fragen beantworten. Das Ergebnis
stiitzt die aus dem Vergleich mit rezenten Tintenfischen gewonnenen Vor-
stellungen NAEFs.

2. Beschreibung

Das Objekt (REM Nr. 5226) ist unter der Nr. Geol. Paliont. Inst. Tii-
bingen Ce 1599 hinterlegt.

2.1 Erste Kammer (Anfangskammer)

211 Schalenbau
Die anndhernd kugelige Anfangskammer wird in aperturaler Richtung
vom konvexen zweiten Septum (erstes mineralisches Septum) begrenzt. Zur
Kugel erginzt, wire die Lingsachse geringfiigig linger als die Querachse.
Die Breite der Querachse betrigt etwa 0,44 mm. Die Lingsachse ist zum
Apex hin ventral gekippt, so daff die dorsale Seite linger ist als die
ventrale (Abb. 1).
Die Kammerwand besteht aus vier Schichten:
a) Eine nahezu gleichmifig dicke innere mineralisierte Schicht.
b) Eine organische Zwischenschicht (jetzt Hohlraum).
c) Eine unterschiedlich dicke #uflere mineralisierte Schicht, die in das ara-
gonitische Primordialrostrum iibergeht.
d) Eine duflere organische Schicht (jetzt Hohlraum), die in das ebenfalls
als Hohlraum erhaltene organische Primordialrostrum iibergeht.
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Die innere mineralisierte Schicht ist etwa 2 um dick. Sie besteht aus
nadeligen Aragonitkristallen, die ihrerseits aus kleinen kissenartigen Grund-
elementen aufgebaut sind (BANDEL, 1977). Die Kristalle sind vertikal zur
Wuchsoberfliche ausgerichtet. Es gibt zwei Bereiche, in denen sich die
ansonsten gleichmidflige Dicke indert: im Bereich der Gewebeansatzstelle
(Abb. 18) und im Bereich der Apertur, wo die Schicht vollstindig aus-
klingt (Abb. 10).

Die mittlere, zwischen den beiden mineralisierten Lagen befindliche
Schicht bestand aus organischem Material, in welches von beiden Seiten
einzelne Kristallite eingedrungen sind (Abb. 10). Die urspriingliche Schicht
war etwa 1 um dick und liegt nun als Hohlraum vor. Sie setzt sich iiber
die erste Kammer fort (Abb. 10) und ist nur im Bereich der Gewebecansatz-
stelle mineralisiert (Abb. 18).

Die duflere mineralisierte Schicht dhnelt in ihrem Aufbau der inneren
Schicht. Thre Dicke ist sehr variabel, betrigt jedoch mindestens das Doppelte
der inneren Schicht. Apikal geht sie in das Primordialrostrum iiber (Abb. 4),
apertural verdickt sie sich und setzt sich iiber die Apertur hin fort (Abb. 10).
Ihre Bauelemente sind feine, gleich dicke Aragonitprismen.

Die duflere organische Schicht ist nach auflen hin scharf begrenzt, von
innen dringen einzelne Kristallite in sic ein. Sie ist unterschiedlich michtig,
mindestens jedoch 1 um dick. Apikal bildet sie einen Teil des Primordial-
rostrums (Abb. 1, 3, 14).

212 Primordialrostrum

Das Primordialrostrum hat die Form eines Konus, der etwa doppelt so
breit wie hoch ist. Die Flanken sind gerade bis schwach konkav, der Apex
ist unregelmiBig. Das Rostrum besteht aus zwei Abschnitten: einem unteren,
aragonitischen und einem oberen, organischen Teil (Abb. 1, 4). Der aragoni-
tische Anteil setzt sich aus einzelnen Schichten zusammen, die zum Rand hin
auskeilen und in die duflere mineralisierte Schicht iibergehen (Abb. 4). Am
Apex treten Unterbrechungen in der regelmifigen Schichtung auf. Hier
sprossen halbsphirolitische Gebilde (Abb. 4). Der obere Teil bestand aus
rein organischem Material und setzt sich in die dufere organische Schicht
hinein fort (Abb. 4). Die Oberfliche dieses duferen Teils des Primordial-
rostrums ist glatt und von unregelmiflig knotiger Gestalt.

213 Die Innenoberfliche der Anfangskammer

Die Innenoberfliche der Anfangskammer ist teilweise von einer diinnen
apatitischen Schicht ausgekleidet (Abb. 16, 18, 19). Diese ist oft zerrissen,
erscheint verfaltet und ganz oder teilweise von der inneren Aragonitschicht
abgelost (Abb. 19). Auf der Dorsalseite, unterhalb der Mitte ist in die
innere Schicht eine etwa 20 um grofie ovale Gewebeansatznarbe eingetieft.
Thre duflere Begrenzung ist unregelmiBig (Abb. 16, 18). In der Vertiefung
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Abb. 1 und 2 (Legenden s. S. 279)
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der Narbe und in ihrer direkten Umgebung finden sich 1—3 um grofle
sphirolitische Kristallaggregate (Abb. 18).

214 Kammer-Apertur

Bevor die innere Schicht im Bereich der Kammer-Apertur ausklingt,
verdickt sie sich und bildet eine Stufe (Abb. 10). Hier war die organische
Abschlufmembran der Anfangskammer angeheftet. Die organische Abschlufi-
membran ist zwar nicht mehr erhalten, 148t sich jedoch anhand einer Spalte
zwischen erstem Septum und der inneren mineralisierten Schicht der An-
fangskammer sowie ihrer stufenartigen mineralischen Anheftung an der
Auflenwand gut nachweisen (Abb. 10). Man kann sie als erstes organisches
Septum bezeichnen.

2.2 Zweites (mineralisiertes) Septum

Das zweite Septum ist in der Aufsicht konkav gebogen und besitzt im
ventralen eine etwa 70 um messende runde Siphonaléffnung (Abb. 1). Die
Septenduten sind in aperturaler Richtung umgebogen (prochoanitisch) (Abb.
17). Wahrend die dorsale Dute weit ausgezogen ist und stark ausdiinnt, ist
die ventrale Dute nur kurz, gerundet und verdickt sich am Ende etwas. Das
zweite Septum iberlagert die innere prismatische Schicht der zweiten
Kammer, da die Gewebeansatzstelle der zweiten Kammer vom Ansatz des
zweiten Septums iliberwachsen ist. Das zweite Septum ist etwa 5 um dick
und seine Struktur ist subprismatisch. Im Querbruch erscheint es drei-
lagig. Wiahrend die Kristallite oben und unten mehr vertikal ausgerichtet
sind, sind die Kristallite im zentralen Teil mehr horizontal ausgerichtet. In
seinem Ansatz iiberdeckt es den prismatischen Anheftungswulst des ersten
(organischen) Septums (Abb. 8, 10).

2.3 Siphonalapparat und Konothek

23.1 Septen

Der Aufbau der Septen ist vom dritten Septum an, abgesehen von der
Dimension, im wesentlichen gleich (Abb. 1). Die Dicke der Septen betrigt
etwa 3—4 um. Sie sind in apikaler Richtung regelmiflig uhrglasformig

Abb. 1a/1b. Die linke Hilfte des untersuchten Hibolithes sp.
Fig. 1a/1b. The left half of the studied Hibolithes sp.

Abb. 2. Erste Kammer und folgende bei einem anisischen Atractites ohne abrupten
Wechsel im Septenabstand. Das erste Septum ist geschlossen. (Staatl. Museum
fir Naturkunde Stuttgart Nr. 8451).

Fig. 2. First chamber with some following chambers of an Anisian Atractites.
Septa distances regular. First septum closed.
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gewolbt und besitzen auf der ventralen Seite eine Siphonaléffnung. Die
Siphonaléffnungen nehmen im Verhiltnis zum Septendurchmesser langsamer
an Durchmesser zu. Beim zweiten Septum betrigt der Durchmesser der
Siphonaldffnung etwa !/ des Septendurchmessers, beim 6. Septum etwa /..
Die Septen bestehen im wesentlichen aus einer Perlmuttschicht (Abb. 9). Sie
setzen unvermittelt an der Wand an und beginnen mit einem prismatischen
Waulst, der sich nur wenig von der prismatischen Schicht der Kammerinnen-
wand abhebt. Die Ansatznarbe des Gewebes, die auf der dorsalen Seite
der Kammer deutlich eingetieft ist, ist von der Ansatzstelle des Septums
iiberwachsen (Abb. 14). In ihrer Aufeinanderfolge ist die Anordnung der
Septen sehr regelmiflig und es liflt sich keine Dringung oder keine plotz-
liche Zunahme des Abstands feststellen.

232 Siphonalduten

Die Siphonalduten sind in apikaler Richtung umgebogen (retrochoani-
tisch) und zeigen auf der Auflenseite ein deutliches Rillenmuster (Abb. 11).
Sie sind im oberen Teil von gleicher Struktur wie das Septum. Der
untere Teil war organisch und ist deshalb nicht mehr erhalten. Der minerali-

Abb. 3. Das aragonitische Embryonalrostrum setzt sich zum Teil aus regelmiflig
iibereinanderlagernden Schichten, teils aber auch aus radiir aufgebauten Gebilden
zusammen.

Fig. 3. The aragonitic embryonic rostrum is partly composed of evenly layered
laminae, partly consists of spherulitic structures.

Abb. 4. Das Embryonal- (Primordial-)rostrum besteht aus einem aragonitischen
Teil, der sich in die duflere mineralische Schicht fortsetzt und einem organischen
Teil, der mit der dufleren organischen Schicht zusammenliuft.
Fig. 4. The embryonic (primordial) rostrum consists of a lower aragonitic and an
upper organic part. The lower is continuous into the upper mineral layer of the
conch while the upper is connected to the outer organic layer.

Abb. 5. In einer zentralen Zone (Apikallinie), von der das radiale Wachstum
der Kalzitprismen ausging, sind Sphirolite entwickelt, die urspriinglich in orga-
nischem Schalenmaterial lagen, wie sie Abb. 20 zeigt.

Fig. 5. The central line formed by the radial growth of calcite prisms of the
rostrum consists of spherulites which had been connected to organic fibres as seen
in Fig. 20.

Abb. 6. Die Wechsellagen von dicken kalzitischen Lagen und diinnen organischen
Schichten (jetzt hohl) im adulten Rostrum entsprechen den Anwachszonen.

Fig. 6. Intercalation of thick calcitic and thin organic (now hollow) layers in
the adult rostrum follow lines of growth.

Abb. 7. Wihrend der Diagenese sind in dem Hohlraum, der vorher von organi-
schem Schalenmaterial gefiillt war, in gleicher Ausrichtung wie vorher grébere
Kalzitkristalle gesprossen.

Fig. 7. During diagenesis some larger crystal following the original orientation
have grown into the space which had held organic shell originally.
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sierte Teil durchzieht in der 3.—6. Kammer etwa die Hilfte der Kammer-
hohe. Die Kammerhdhe betrigt etwa 80 um und bleibt in den vorhan-
denen Kammern ungefihr gleich, wihrend der Durchmesser regelmiflig
zunimmt. Die Siphonalduten sind ab der dritten Kammer im wesentlichen
gleich. Manchmal sind Teile der ersten organischen Verankerungsmembranen
des sich bildenden Siphonalrohrs zum noch organischen Septum erhalten
(Abb. 12). Der Ansatz des apikalen, organischen Rohrteiles im Septen-
kragen des vorher gebildeten Rohrsegments erfolgt nicht iiber ein ringfor-
miges Prismenkissen wie bei Nawutilus oder bei Ammoniten. Die Innenauf-
sicht des Septenkragens erscheint daher glatt.

233 Erstes Siphonalrohrsegment

Nur in der dritten Kammer ist die Siphonaldute bis auf das zweite
Septum hinab verkalkt (Abb. 17). Die Mineralisierung ist im aperturalen
Bereich die gleiche wie in den spiteren Kammern, im unteren Teil ist sie
unvollstindig. Die Wand war hier pords und lagert der 1. Siphonaldute
auf. Dorsal iiberlagert das 1. Siphonalrohrsegment den hochgebogenen Teil
des Septalkragens, wihrend es ventral dem wulstf6rmigen vorgelagerten Teil
aufgelagert ist. Die Apertur wurde durch eine pordse, schwach mineralisierte

Abb. 8. Aufsatz des 2. Septums an der Auflenwand und auf der Oberfliche der
mineralischen Verankerung des 1. Septums. Das Ende der mineralisierten Innen-
schicht der ersten Kammer ist sichtbar und ebenfalls die Kontinuitit der folgen-
den Schicht. Detail von Abb. 10.

Fig. 8. Attachment of the second septum to the outer wall and the top of the
mineral part of the first septum. The end of the inner mineral layer of the first
chamber is clearly visible, while the outer layer continues. Detail to fig. 10.

Abb. 9. Der Ansatz eines Perlmuttseptums an der Wand der Konothek zeigt den
Gegensatz der Strukturen.

Fig. 9. Attachment of a nacreous septum to the wall of the conothek. The nacreous
structure of the septum is clearly differenciated from the prismatic structure of
the inner wall of the conothek.

Abb. 10. Offnung der ersten Kammer mit 2. (mineralisiertem) Septum, welches auf
der mineralischen Anheftung des 1. (organischen) Septums der Wand ansitzt.
Wihrend die innere mineralische Schicht in der Anheftungsstufe endet, verlaufen
die organische Zwischenschicht, die mineralische und organische Auflenschicht unge-
stort iiber den Einengungsbereich der Schale weg.

Fig. 10. Aperture of the first chamber with second septum. The first organic
septum is preserved with its mineral attachment. Organic intermediate layer and
outer mineral layer continue across the constriction.

Abb. 11. Die iuflere Oberfliche des Septenkragens eines Perlmuttseptums zeigt
Rillen, die im elastischen organischen Septum entstanden und bei seiner Minerali-
sierung fixiert wurden.

Fig. 11. The outer surface of the septal neck of a nacreous septum shows grooves
and ridges which have formed when the first organic septum was mineralized.
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Schicht geschlossen (Abb. 17). Dies ist das Ende des Siphonalkanals und es
war wahrscheinlich mit organischen Anheftungslamellen mit dem organischen
ersten Septum verankert.

234 Gewebeansitze

Wihrend der Gewebeansatz in der ersten Kammer rundlich-oval ist
(Abb. 18), besteht er in den folgenden Kammern aus einer bandformigen
Narbe, die jeweils im apikalen Teil der einzelnen Kammern etwas breiter
wird (Abb. 14, 13). In der 2. Kammer ist keine Narbe sichtbar.
Die jeweilige Breite betrigt mindestens 20 um, hdchstens 30 um. Die
MafRe bleiben in den beobachteten Kammern konstant. Neben den auch in
der ersten Kammer beobachteten Prismenkissen, treten hier auch Lingsstruk-
turen auf (Abb. 13).

235 Konothekwand

Wie in der ersten Kammer ist auch hier eine vierschichtige Wand vor-
handen. Sie unterscheidet sich von der ersten Kammer nur in der Struktur
der inneren mineralisierten Schicht. Sie hat eine sphirolitisch-prismatische
Struktur. Von der organischen Zwischenschicht ausgehend ist eine Vergrobe-
rung der Kristallite zur Innenwand hin zu beobachten (Abb. 9).

2.4 Adultrostrum

Die Mineralogie des Adultrostrums ist durchgehend kalzitisch. Von der
Oberfliche des organischen Teils des Primordialrostrums gehen Sphirolith-
sektoren von 10—15 um Breite aus (Abb. 15). Von der Spitze des Primor-
dialrostrums verliuft ein vornehmlich organischer Bereich, die sogenannte
Apikallinie. Aus der Apikallinie sind von kugeligen Aggregaten ausgehend,

Abb. 12. Organische Anheftungslamellen des sich bildenden Siphonalrohrs am noch
organischen Septum sind in Phosphat umgewandelt worden.

Fig. 12. Organic sheets of the original attachment membranes of the siphuncle to
the forming septum are preserved now diagenetically altered into phosphatic
material.

Abb. 13. FEinzel-Ansatznarbe des Gewebes zeigt feine Lingsriefen und knotige
sphirolithische Kristallaufwiichse nahe den Uberlagerungsstellen durch die Septen.
Fig. 13. A single tissue attachment scar with longitudinal ridges and spherulitic
growths near the apical and apertural cover by septa.

Abb. 14. Gewebeansatznarben im dorsalen Kammerdach.
Fig. 14. Tissue attachment scars in the camerae following the initial one.

Abb. 15. Kalzitische Prismenbiindel bilden das Rostrum im Anschluff an das
organisch-aragonitische Primordialrostrum.

Fig. 15. Calcitic spherulite-sectors form the rostrum in the continuation of the
organic-aragonitic primordial rostrum.
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allseitig Sphirolithsektoren gesprossen (Abb. 5). Die Einzelkristallite haben
etwa um 1 um Durchmesser. Mit zunchmendem Abstand zur Apikallinie
erfolgte cine immer weitergehende Ausrichtung der Kristallite bis sie parallel
zueinander und senkrecht auf der Oberfliche stehen. Eine ganz vergleichbare
Struktur ist in der Argonauta-Schale entwickelt (Abb. 21). Im Phragmokon-
bereich ist nur in den ersten Lagen eine sphirolithische Ausrichtung zu
erkennen. In den folgenden Schichten sind die Kristallite ebenfalls parallel
ausgerichtet. Es ist eine Wechsellagerung von mehr organischen und mehr
mineralisierten Anwachszonen festzustellen, wobei die organischen Lagen
jeweils als Hohlriume vorliegen (Abb. 6). In diese Hohlrdume hinein sind
diagenetisch einzelne Kristalle hineingewachsen, wobei zwei Typen zu
unterscheiden sind:

a) Vertikaler Weiterwuchs einzelner Kristallite unter Zunahme der Kristall-
grofle (Abb. 7).

b) Schichtparalleles, unorientiertes, manchmal sternformiges Sprieflen von
Kristalliten (Abb. 20).

Abb. 16. Die phosphatische diinne Inneznauflage der 1. Kammer ist ein Diagenese-
produkt.

Fig. 16. The phosphatic innermost layer of the first chamber and at other places
within the phragmocone is a product of diagenesis of an original mucus cover
present on all chamber walls.

Abb. 17. Das mineralisierte zweite Septum besitzt nach vorne umgebogene Septen-
krigen zwischen denen der porése Endteil des Siphonalrohres erhalten ist, aber
beim Bruch etwas hochgeklappt wurde.
Fig. 17. The mineralized second septum shows septal necks which are twisted
forewards. The septal aperture was closed by the porous end of the siphuncle tube,
now somewhat fractured and bend up.

Abb. 18. Die Ansatznarbe des Weichkorpers im dorsalen Teil der ersten Kammer
ist unregelmiflig rundlich und wird von einigen sphirolithischen Knoten geglie-
dert. Die ganze Oberfliche ist von einer feinen, gut auskristallisierten Phosphat-
schicht iiberdeckt.

Fig. 18. The attachment scar within the dorsal side of the first chamber consists
of an irregularly rounded depression with some aragonitic spherulitic knobs. All
surface is covered by a thin, wellcrystalized phosphatic layer of diagenetic origin.

Abb. 19. Die phosphatische Schicht kann sich von ihrer Wuchsoberfliche ablSsen.
Fig. 19. The phosphatic layer can become detached from its surface of growth.

Abb. 20. Wie Abb. 7, nur sprossen die Kristalle in radialer Weise.
Fig. 20. Like Fig. 7, only crystal growth in radial arrangement.

Abb. 21. Die Schale von Argonauta zeigt im Querbruch eine sehr dhnliche Struk-
tur, wie sie im apikalen Belemnitenrostrum auftritt.

Fig. 21. Shell of Argonauta in transversal fracture. The central layer shows the
same features as the central line of the posterior belemnite rostrum. x 900.
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Abb. 22. Schematische Zeichnung der Schale von Hibolithes sp.

a: Zentrallinie, von der das Wachstum des hinteren Kalzitrostrums nach auflen
und hinten allseitig erfolgt

: Organischer Teil des Primordialrostrums

: Aragonitischer Teil des Primordialrostrums

: Erste Kammer

: Auflere organische Schicht der ersten Kammer

: Auflere mineralische Schicht der ersten Kammer

: Innere organische Schicht (Zwischenschicht) der ersten Kammer

: Innere mineralische Schicht der ersten Kammer

: Prismatische Stufe der Anheftung des ersten Septums

: Erstes, organisches Septum

: Siphonalrohrende mit organischen Hafthiutchen am ersten Septum

: Zweites mineralisches prismatisches Septum

: Drittes mineralisches perlmuttriges Septum

: Kalzitrostrum
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2.5 Rekonstruktion des Ontogeneseablaufes von Hibolithes

Das Ei von Hibolithes sp. besal einen Durchmesser von ca. 1 —2 mm. Zum
Zeitpunkt der Differenzierung der Schalendriise war bereits die Halfte des
Fidotters vom Keim umwachsen. Wie bei rezenten Coleoiden (BANDEL &
BoOLETZKY, 1979) ist auch bei Hibolithes sp. die Schalendriise vor der Bil-
dung einer 1. Schale vom Mantelmuskel iiberwachsen und somit zum
Schalensack geworden. Das primir organische Schilchen war mit den
Schale-sekreticrenden Zellen fest verbunden, die bei der Ausbreitung des
Mantels iiber den Eingeweidesack vorwuchsen (BANDEL, 1982). Die Verbin-
dung zwischen Driisenzellen und Schale 15ste sich, nachdem der Weichkdrper
sich im dorsalen Bereich der 1. Kammer mit der Innenseite der Schale ver-
bunden hatte. Zu diesem Zeitpunkt war die Schale rein organisch, d. h. es
war nur die organische Zwischenschicht vorhanden. Auf diese wurden innen
und auflen mineralisierte Schichten abgelagert. Im Bereich der ersten Kammer
wuchs die innere Prismenschicht auf und stabilisierte die organische Zwischen-
schicht. Nun wurde der Gewebeansatz vor die erste Kammer verlagert. Hier
war die Schale zu diesem Zeitpunkt nicht oder nur schwach mineralisiert.
Der Eingeweidesack schied ein erstes Septum in Form einer organischen
Schicht (Abschluffmembran) aus, die iiber einen prismatischen Wulst fest mit
dem Rand der 1. Kammer verbunden war. Der Embryo hatte somit eine
erste funktionsfihige Kammer. Noch vor der Bildung eines Siphos konnte
das riickwirtige Gewebe des Eingeweidesackes Fliissigkeit iiber die pordse
Abschlufimembran (erstes Septum) aus der ersten Kammer abpumpen. Da-
mit war ein funktionsfihiger Auftriebsapparat entstanden, der Embryo
konnte schliipfen. Zum Schliipfzeitpunkt hatte das Dach des Schalensackes
bereits ein Primordialrostrum ausgeschieden, méglicherweise auch die um-
hiillende Auflenschicht. Der Schliipfling war ca. 2 mm lang und hatte eine
vollstindig im Innern gelegene, etwa 1,5 mm lange Schale (endocochleat).

Flg 22. Schematic drawing of the conch of Hibolithes.
: Central line of calcitic prismatic growth into all directions.
Organic portion of the primordial rostrum.
Aragonitic portion of the primordial rostrum.
First chamber.
Outer organic layer of the first chamber.
Outer mineral layer of the first chamber.
Inner organic layer (intermediate layer) of the first chamber.
Inner mineral layer of the first chamber.
Prismatic ridge of the attachment of the first septum to the wall of the
chamber.
First organic septum.
End of the siphuncular tube with organic attachment sheets connecting it to
the first septum.
: Second septum composed of prismatic aragonite structure.
Third septum composed of nacreous aragonite structure.
Calcitic rostrum.
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Sie war im wesentlichen ein konisches Réhrchen, an dessen Apex die
ausgepumpte und teilweise gasgefiillte Anfangskammer gelegen hat. Die
Schriglage des Schliipflings im Wasser wurde durch das Primordialrostrum
garantiert, welches ventral angesetzt war. Auf Grund der organischen, wenig
druckresistenten Struktur des ersten Septums konnte das Jungtier nur im
oberflichennahen Wasser leben. Der freischwimmende Tintenfisch bildete
nun das erste mineralische, zweite Septum aus. Der Eingeweidesack differen-
zierte gleichzeitig den Siphonalstrang aus und verankerte ihn am ersten,
organischen Septum. Der Ansatz des Korpergewebes zur Schale verlagerte
sich etwas nach vorne. Er war in einen schmalen dorsalen Streifen in der
Wohnkammer auf der Schale innen angesezt. Nachdem das zweite Septum
fertiggestellt war, entstand das erste Segment des Siphonalrohrsystems. Dieses
besteht aus dem perlmuttrigen Septum, dem oberen perlmuttrigen Teil des
Siphonalrohres (Siphonaldute) und dem unteren porésen Teil des Rohres.
Das erste Segment des ersten echten Siphos endet blind mit einem pordsen
Verschluf}. Uber ihn konnte die schmale zweite Kammer leergepumpt
werden.

Mit dem weiteren Ausbau des Siphonalapparates, gekoppelt mit der
Anlage eines ausgeprigten Proostrakums, wurde das Adultrostrum als Ge-
gengewicht angelegt. Im Bereich der Konothek konnte das Rostrum regel-
miflig ausgeschieden werden. Am apikalen Ende erfolgte die Ausscheidung
des Rostrums iiber einen organischen, im Rostrum apikal eingesenkten
Knoten. Dieser diente als Aufwuchsort fiir zunichst sphirolitische, spiter
regelmiflige Kalzitkristalle und verlagerte sich allmihlich mit der Vergrofie-
rung des Rostrums nach hinten, so dafl eine fadenférmige Reihe von Knoten
im Zentrum des Rostrums sich bildete.

Die Rohrsegmente des Siphonalrohres waren nicht durchgehend massiv.
Sie wurden im Bereich des vorherigen Septenkragens angeheftet. Der orga-
nische Rohrteil blieb diinn, falls er nicht doppelwandig ausgebildet war
(MutvEr, 1971). Somit bewohnte wahrscheinlich auch das jugendliche, dem
adulten dhnliche Tier Bereiche des flachen Meeres und konnte nicht in
groflere Tiefe mit grofierem Woasserdruck hinabsteigen. Der Finbau eines
sehr gleichmiBigen organisierten Kammerteils, in dem alle Septen in regel-
mifigem Abstand aufeinander folgen, lift darauf schlieRen, daff vom Zeit-
punkt des Schliipfens an das Jungtier ohne dramatische Einschnitte organi-
scher und Skologischer Art sich zum erwachsenen Tier entwickelte.

3. Vergleich der Embryonal- und Juvenilgehiuse von Spirula,
Quenstedtoceras und Hibolithes in Stichpunkten
3.1 Spirula

Uberwachsung der Schalendriise durch den Muskelmantel.
Bildung einer organischen Schale;
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Umbau der Anheftung des Weichkdrpers vom schalenbildenden Gewebe
(spiter Periostrakumdriise) an die Innenseite der ersten Kammer;

Mineralisierung der ersten Schale von innen;

teilweiser Riickzug des Weichkorpers aus der ersten Kammer;

Verlagerung der Kdrperanheftung nach vorne;

Umhiillung des in der Kammer verbliebenen Eingeweidesackes durch eine
organische Schale, die in der ersten Kammer angesetzt ist (Prosipho);

Differenzierung des Gewebes des Siphonalstranges;

Ausscheidung einer pordsen organischen Kappe im apikalen Teil und eines
birnenformigen, perlmuttrigen Rohres (1. Septum) im aperturalen Bereich
durch das Siphonalgewebe);

Beginn der Leerung der ersten Kammer;

Schliipfen aus dem Ei (vielleicht auch erst nach der Bildung eines 2. oder
3. Septums);

Weiterbau des Siphonalsystems durch Bildung von vollstindigen Septen
und Siphonalrohrsegmenten;

Unregelmifige mineralische Abscheidungen auf die Schale (BANDEL &
BoLETZKY, 1979).

3.2 Quenstedtoceras

Bildung der Schalendriise, die nicht iiberwachsen wird;

Ausscheidung einer organischen Schale, die einen runden Anfangsteil und
eine ganze Windung umfaflt;

Verlagerung der Anheftung des Weichkérpers vom Schalenrand auf die
Innenseite der Innenlippe in die Anfangskammer hinein;

Mineralisierung der organischen Embryonalschale von innen, wobei nur
die Aufenwinde erfafit werden;

Bildung einer mineralischen Innenschicht in der ersten Kammer;

teilweiser Riickzug des Weichkorpers aus der ersten Kammer unter Bei-
behaltung der Kérperanheftung;

Anheftung des sich differenzierenden Siphonalstranges;

Bildung eines ersten Septums (Proseptum), das von den folgenden Septen
verschieden ist;

Verlagerung der Korperanheftungsstelle von der Innenlippe auf das
erste Septum;

Umbhiillung des Siphonalstranges mit organischer Substanz und Einhingen
in die Apertur des ersten Septums (iiber organische Haftbinder, Prosipho);

Bau des zweiten Siphonalrohrsegmentes bestehend aus perlmuttrigem
Septum, Septenkragen und organischem Sipho mit pordser Zone im Ansatz
zum vorherigen Siphonalrohrsegment;

weiterer Ausbau des Siphonalsystems, bis mehrere Kammern funktions-
fihig sind;
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Schliipfen;
Weiterbau des Siphonalsystems, der Septen und Vergroferung der Schale
(BANDEL, 1982).

3.3 Hibolithes

Uberwachsung der Schalendriise durch den Muskelmantel;

Bildung eciner organischen Schale durch das iiber den Eingeweidesack
vorwachsende Driisengewebe;

Umbau der Anheftung des Weichkérpers vom schalenbildenden Gewebe
an die Innenseite der ersten Kammer;

Mineralisierung der Embryonalschale erst von innen und dann von
auflen und allmihlicher Aufwuchs des Primordialrostrums;

Verlagerung der Kérperanheftung nach vorne und Riickzug des Weich-
kérpers aus der ersten Kammer;

Abschluf8 der ersten Kammer durch eine organische Wand (das erste
Septum);

Leerung der ersten Kammer iiber den Bereich des ganzen Septums;

Schliipfen (wahrscheinlich frithester Zeitpunkt);

Ausbau des Siphonalrohrsystems;

Bildung eines zweiten, von den folgenden Septen verschiedenen Septums
(Proseptum);

Bau des ersten Segmentes des Siphonalrohrsystems, bestehend aus perl-
muttrigem Septum, Septenkragen und pordsem, blind endendem Siphonal-
rohr mit Aufhingung im Kragen des 2. Septums und mit Haftbindern am
1. organischen Kammerverschluf§ (1. Septum);

Einbau weiterer Siphonalrohrsegmente und Septen;

Ausbildung des Belemniten-typischen Proostrakums;

Bau des Adultrostrums.

3.4 Hauptunterschiede

Der Hauptunterschied zwischen Quenstedtoceras einerseits und den beiden
Coleoiden andererseits besteht darin, daf die Schalendriise bei ersterem nicht
iberwachsen wird. Hibolithes verzogert die Ausbildung des endgiiltigen
Siphonalapparates durch die Ausbildung einer organischen AbschlufSimem-
bran, die ein primitives Septum darstellt. Der Eingeweidesack formt sich
erst anschliefend apikal in das Siphonalrohr um. Spirula und Quenstedto-
ceras bauen hingegen noch vor dem Schliipfen in unterschiedlicher Weise
ihren Siphonalapparat aus und differenzieren einen embryonalen Siphonal-
strang. Hibolithes-Schliipflinge pumpten Fliissigkeit aus der ersten Kammer
iiber eine grofle Auflagefliche, shnlich der rezenten Sepia. Erst spiter, wahr-
scheinlich nach dem Schliipfen erfolgte die Kammerleerung langsamer und in
dhnlicher Weise wie bei Spirula, Quenstedtoceras und auch Nautilus. Die
organische Bauweise des ersten Septums wie auch die Konstruktion des
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Siphonalrohres mit pordsem organischem Rohrteil legen nahe, dafl Hibolithes
im Gegensatz zu Nautilus und Spirula und wohl auch Quenstedtoceras ein
Bewohner ausschliefilich des flachen Wassers war.

Abb. 23. Rekonstruktion der Ontogenie eines Belemniten nach den Vorstellungen
von MULLER-STOLL (1936) gezeichnet. Das Tier soll mit einer Gasblase in der
Schale und einem Dottersack schliipfen (a). Die Larve soll vertikal im Wasser
schwimmen (b, ¢) und erst nach Einbau von Kammern und einem Sipho mit
Endblase und nach Verbrauch der Dotterreserven zur horizontalen Schwimmweise
iibergehen und hierbei das Rostrum bilden.

Fig. 23. Reconstruction of the ontogeny of a belemnite following description and
illustration of MULLER-STOLL (1936). Gas in the first shell and yolk sac are
supposed to be present upon hatching (a). A larva develops (b, c). Only after
disappearance of the yolk sac vertical position changes into horizontal and a
rostrum is formed.

19 N. Jb. Geol. u. Pal, Abh. Bd. 167
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4. Organisches erstes Septum bei anderen Cephalopoden

MaPEs (1979) beschrieb aus dem obersten Karbon (Missourium) aus
den USA einen neuen Bactriten (Bactrites woodi) der im Gegensatz zu den
bei Bactriten glatten Septum ein retikulat gemustertes besitzt. Wihrend bei
den Bactriten normalerweise das erste Septum vom Sipho durchsetzt ist, ist
das erste Septum bei Bactrites woodi geschlossen (MaPEs, 1979; Taf. 18,
Fig. 8).

Bei einem anisischen Atractites von Jugoslawien wurde ebenfalls ein ge-
schlossenes 1. organisches Septum beobachtet (Abb. 2), wie es in dhnlicher
Form von JELETzKY (1966) bei dem obertriassischen Metabelemnites und
von DAUPHIN (1982) bei Aulacoceras, ebenfalls aus der Obertrias, beschrieben
wurde.

5. Diskussion und Historisches

Schon QUENSTEDT (1845—49, Taf. 29, Fig. 29) glaubte, daf die kugel-
formige Blase der ersten Kammer, bei der oft das Primordialrostrum wie
ein kleiner Belemnit ansitzt, das Embryonalschilchen der Belemniten dar-
stellt. Also schliipfte ein kleiner fertiger Belemnit aus dem Fi. GRANDJEAN
(1910) sowie auch CHRISTENSEN (1925) beobachteten dieses Embryonal-
rostrum ebenfalls, erkannten es aber nicht als solches, sondern sahen in ihm
nur cine Verdickung im apikalen Bereich der Wand der ersten Kammer.
MUOLLER-STOLL (1936) nannte dieses Embryonalrostrum »Stachel* oder ,Cal-
car primordialis“, ordnete ihm aber keine Funktion zu. Er glaubte, daf} der
Embryo mit diesem Hocker versechen zwar schliipfte, aber mit der gasge-
fiillten ersten Kammer nach oben und Kopf sowie noch vorhandenen Dotter-
sack nach unten im Plankton schwebte (Abb. 23). Erst nach einem lingeren
Larvalstudium, das MOLLER-STOLL in zweli Phasen unterteilte, sollte das
Jungtier mit Hilfe des Kalzitrostrums eine horizontale Lage beim Schwim-
men einnehmen kénnen. Vollkommen irrig sind die Deutungen einer Em-
bryonalschale, die sich bei SToLLeYy (1911) und ABEL (1916) finden.
STOLLEY glaubte, dafl zuerst ein Embryonalfaden gebildet wird (Abb. 24).
Als solchen deutete er den im hinteren Kalzitrostrum gelegenen, sphirolithi-
schen, organischen Bereich (Apikallinie), der beim Rostrumbau allmahlich
nach hinten verlingert wird. An diesem Embryonalfaden soll sich ein spitzes
schlankes Embryonalrostrum gebildet haben, welchem schlielich noch die
Embryonalblase (Anfangskammer) angefiigt werden sein soll. STOLLEY
kommt somit auch zum Schlufl, daf das junge Belemnitentier sehr anders
ausgesehen haben muf als das adulte. Diese Vorstellung wurde von ABEL
(1916) aufgegriffen, mit Ideen von JAEKEL (1902) angereichert und detail-
liert fiir verschiedene Rostrumtypen ausgebaut. JAEKEL (1902) ging davon
aus, da die Belemniten in ihrem Lebensbereich mit ihrem Rostrum im
Boden steckten. ABEL erkannte, dafl ein gasgefiillter Belemnitenkammer-
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apparat dem Tier positiven Auftrieb verlethen wiirde. Von der falschen
Beobachtung geleitet, dafl die rezente Sepia den Dorn ihres Schulpes als
Grabstachel nutzt, meinte ABEL, dafl das Rostrum einiger Belemniten,
darunter auch Hibolithes, dazu gedient hitten, Pflanzendickichte zu durch-
pfliigen und im Boden herumzustochern und somit Beutetiere aufzustobern.
Im iibrigen folgte er SToLLEYs Vorstellungen der Belemniten-Ontogenese.
Hanar (1952) hielt am Embryonalfaden STOLLEYs fest, stellte ihn sich aber
in das Aragonit-Primordialrostrum hinein verlingert vor (Abb. 25), was in
Wirklichkeit ja nicht der Fall ist. HANAI deutete den Faden als organische
Zentralachse wie er bei den konischen kambrischen Fossilien Volborthella
und Salterella vorkommt. Das Primordialrostrum wird dabei als ein Hin-

24

Abb. 24. Rekonstruktion der Embryonalentwicklung eines Belemniten gezeichnet nach
den Vorstellungen von Storrey (1911). Der Embryo soll als erste Schale den
Embryonalfaden bilden (a). Um diesen herum soll ein Rostrum abgeschieden
werden (b). Erst bei der Vergroferung des Rostrums soll die Anfangskammer ent-
stehen (c). Diese Larve soll spiter in den Belemniten metamorphisieren, dessen
Lebensstellung mit dem Rostrum im Boden steckend sein soll (d).

Fig. 24. Reconstruction of the development of a belemnite drawn according to
StoLLey (1911). An embryonic thread (a) is supposed to become covered by
a embryonic rostrum (b). This is then enlarged to form the first chamber (c).
The “larva” afterwards was thought to metamorphize into a belemnite (d) that
uses its rostrum to dig in the sediment.

Abb. 25. Umgezeichnet nach Hanar (1952, pl. 7, fig. 4). Hanar stellt sich vor,
daff die Belemnitenontogenese iiber eine Salterella-Larve (a) in die Orthoceras-
Phase (b) verlduft, ehe mit der Abscheidung des Proostrakums und Kalzitrostrums
die Belemnitenphase (c) beginnt.

Fig. 25. Redrawn from Hanar (1952, pl. 7, fig. 4). HaNAr reconstructed the
ontogeny of belemnites as a three phase happening with a Salterella stage (a)
followed by an Orthoceras stage (b) and the final belemnite stage (c).
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weis auf die Rekapitulation einer phylogenetischen Vorstufe der Cephalo-
podenentwicklung wihrend der Embryogenese der Belemniten gedeutet. Erst
nach diesem ,Salterella-Stadium® soll das ,Orthoceras-Stadium® erreicht
werden, mit fast zentralem Sipho und einer Anfangskammer (Protoconch).
Danach erst soll das »Belemniten-Stadium® folgen mit Bildung der Septa und
Ablsagerungen des kalzitischen Rostrums. Inzwischen sind Volborthellz und
Salterella aus der Verwandtschaft der Cephalopoden verschwunden (YocHEL-
SON, 1977). Nicht allzuweit von dieser Deutung entfernt ist auch die Vor-
stellung von JELETZKY (1966) zur Entstehungsgeschichte des ersten Belem-
niten-Schilchens. Er glaubte, dafl die Schichten des Primordialrostrums von
hinten nach vorne nacheinander ausgeschieden und aufeinandergefiigt wur-
den, bis sie schlieRlich allmihlich einen immer gréferen Napf bildeten. Dabei

Abb. 26. Rekonstruktion des Entwicklungsablaufs der Belemnitenschale nach den
Angaben von JELETzKY (1966) gezeichnet. Eine tassenfGrmige erste Schale (a) wird
vergrofiert indem weitere Schalenklappen von innen aufgelagert werden (b). So
wird die erste Kammer und das Primardialrostrum aufgebaut. Nun soll das Ge-
webe um die bisher nicht endocochleate Schale herumwachsen (c) und das erste
Septum (closing membrane) bildet sich. Spiter soll die Schale zur Innenschale
werden (d) und der Sipho bildet sich mit einem typischen Fuf$-f6rmigen Ende.
Fig. 26. Reconstruction of the development of a belemnite as described by
JELETZKY (1966). A cup like first shell (a) is enlarged by further cups (b) until
the first chamber and the primordial rostrum have been secreted. Now the tissue
is thought to grow over the shell (c) and the “closing membrane” forms a first
organic septum. Later the shell became interior (d) and the siphuncle with a
“foot” formed (d).
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Abb. 27. Entwicklungsmodell eines Belemniten nach PRELL (1921, Fig. 4). Er
rekonstruierte nach dem Modell von Spirula und daher mit Caecum und Prosipho
(a—d), aber ohne Primordialrostrum. Daneben ist die Schale eines Belemniten-
schliipflings gestellt, wie NAEF (1922) sie sich vorstellte (¢) und wie sie schon von
QUENSTEDT (1845—1849) beschrieben wurde.

Fig. 27. Development of a belemnite as Prerr (1921, Fig. 4) reconstructed it.
As model Spirula was taken (a—d), thus a caecum and prosipho was drawn and
the primordial rostrum omitted. He shows the shell of a hatching belemnite as
NaEr (1922) imagined it and like QUENSTEDT (1845—1849) described it.

Abb. 28. Barskov (1973, Fig. 2) rekonstruierte den Gang der Ontogenese (a—e)
dhnlich wie JELETzKY (1966) iiber eine ectocochleate Larvalphase (a, b) und mit
Zuhilfenahme diagenetisch gebildeter Phosphatkruste.

Fig. 28. In the model of belemnite development represented by Barskov (1973,
Fig. 2) an external shell (a, b) is supposed to become internal during larval life.
Diagenetically formed phosphatic layers are here used in the reconstruction.
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soll allmihlich sowohl das Primordialrostrum als auch die erste Kammer
entstanden sein. Wihrend dieser Phase soll das Tier eine im Wasser frei
herumschwimmende Larve gewesen sein. Einige dieser Ansichten, in denen
nicht oder nur wenig nach der jeweiligen Funktion des gebildeten Em-
bryonal- oder Larval-Skeletts gefragt wurde, erscheinen deswegen besonders
irrig, da NAEF (1921—28, 1922) bereits ein mit den Befunden bei rezenten
Coleoiden vereinbartes Modell geliefert hat (Abb. 27a), das sich im wesent-
lichen nun bestitigt und auch, allerdings verfilscht, von MULLER-STOLL
(1936) ibernommen wurde. PRELL (1921) deutete es Fhnlich zu NAEF
(Abb. 27b), allerdings ohne das Aragonitrostrum zu berticksichtigen. BARs-
KoV (1972) erschuf noch eine Variante, bei der aus einer primir ectococh-
leaten Schale durch Sekundir-Umwachsung eine endocochleate Schale ent-
standen sein soll. Bei dieser Rekonstruktion spielt besonders die phosphatische
Innenschicht der ersten Kammer eine grofle Rolle, die aber cin Diagenese-
artefakt darstellt (Abb. 28). Moglicherweise spielte bei der Bildung dieser
Schicht der organische Schleim eine Rolle, der beim Kammerapparat von
Nantilus alle Innenwinde einer Kammer umhiillt, gleichgiiltig, ob diese
flissigkeits- oder gasgefiillt ist (BANDEL & SPAETH, 1983). Bei der Diagenese
entsteht in und aus dieser Schicht eine diinne prismatische Phosphatschicht,
die nicht nur bei Belemniten, sondern auch in Ammoniten immer wieder an-
zutreffen ist (BANDEL, 1981, 1982).

GRANDJEAN (1910) hatte diese Phosphatschichten als erster bemerkt.
Diese sind auch verantwortlich fiir die komplexe Natur des ersten Septums
in GRANDJEANs Rekonstruktion (Abb. 292) und fiir die Entstehung des Fufes
am Ende des Siphonalstranges (CHRISTENSEN, 1926; JELETZKY, 1966). Diese
wihrend der Diagenese entstandene Schicht kann an allen Kammerinnen-
winden auftreten. Auch bei der Beschreibung der Struktur der Wand der
ersten Kammer sowie der Wand der folgenden Konothek und der Struktur
der diversen Septen tragen phosphatische Schichten zur Schichtenvermehrung
bei. GRANDJEAN (1910) fand folglich eine duflere, kalkige und eine innere,
phosphatische Schicht in der Wandung der Anfangskammer. Spiter wurde
die chemische Natur dieser Schichten nicht mehr beachtet (CHRISTENSEN,
1925; JELETZKY, 1966 u.a.) und Unterschiede ergaben sich aus dem Fehlen
der wihrend der Diagenese entstandenen Lage. MULLER-STOLL (1936) fand
nimlich nur eine Schicht, wo CHRISTENSEN (1925) und JELETZKY (1966)
zwei bemerkten. Es gibt auch Fille, bei denen mehrere phosphatische Schich-
ten locker iibereinander lagern und Barskow (1972) hat diesen Umstand in
seine Ontogeneserekonstruktion miteinbezogen.

NAEF (1921—28, 1922) hatte zwar die Gestalt der Embryonalschale eines
Belemniten im Prinzip richtig gedeutet. Allerdings hat er vom Modell der
rezenten Spirula und der fossilen Ammoniten, den Prosipho und das
erste. Caecum iibernommen. Dabei hatte GrRANDJEAN (1910) bereits das
Septum im wesentlichen richtig beschrieben und bemerkt, dafl der Sipho
nie bis in die erste Kammer hineinreicht, sondern vorher endet. CHRISTENSEN
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Abb. 29. Granpjean (1910, Fig. 17) umgezeichnet (links) und CHRISTENSEN
(1925, Fig. 22) umgezeichnet (rechts) beschrieben die Schalenbeziehungen des
Belemnitenjuvenilgehiuses in vielen Punkten richtig. GranDJEAN hilt die Schale
der Anfangskammer (a) fiir kalzitisch und das erste Septum sowie die Innen-
schichten fiir phosphatisch (b). Der Sipho endet bei ihm in einem Fufl.
CHRISTENSEN bemerkte die Anheftungsmembranen (b) des Siphos am organischen
ersten Septum (a). Allerdings interpretierte er das 2. Septum (c) als Siphofuf§
und meinte das 3. Septum (d) sei das erste Kalkseptum.

Fig. 29. GranpJEAN (1910, Fig. 17) (redrawn at left) and CHrisTENSEN (1925,
Fig. 22) (redrawn at right) described many features of the juvenile shell of
belemnite quite correctly. GRaNDJEAN thought that the walls of the first chamber
(a) were calcitic and the first septum as well as the inner shell layers (b) were
phosphatic. The siphuncular tube (c) was reconstructed to end in a foot-like exten-
sion. CHRISTENSEN noticed the attachment sheets (b) of the siphuncle-end to the
first septum (a). The second septum (c) was erroneously interpreted as “foot of the
siphuncle”. Only the third septum (d) was considered to represent the first
calcareous one.

(1925) bestitigte mit seinem Material diesen Befund und fand zudem, daf
das erste Septum wohl biegsam gewesen sein muff, weil am Ende des
Siphos oft eine kleine Aufwolbung zu erkennen ist. Er vermutete, daf der
Sipho hier angeheftet war und das Septum nach oben gezogen hat. JELETZKY
(1966) homologisierte das erste Septum mit dem ersten Proseptum der Am-
moniten, hielt dann das zweite, kalkige Septum fiir homolog mit dem zwei-
ten Proseptum der Ammoniten, welches sich allerdings bei Ammoniten
als nicht existent erwies (BANDEL, 1982). Die Gestalt dieses zweiten Septums
war zuerst von JELETZKY (1966) richtig erkannt worden. Zuvor war er den
Darstellungen GRANDJEANs gefolgt (Abb. 29). NEAFs (1921—28, 1922) Re-
konstruktion des Sipho ist, abgesehen vom fehlenden ersten, organischen
Septum, nicht weiter von der Realitit entfernt als die Vorstellung einer
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pilzférmigen Erweiterung des Siphoendes von CHRISTENSEN (1925), MULLER-
StoLL (1936) und JELETZKY (1966).

Man kann durchaus ein Caecum im zweiten Septum interpretieren,
wo das Siphonalrohr blind endet und dem Prosipho entsprechende An-
heftungslamellen sich befinden, die allerdings nicht in die erste Kammer
hineinreichen, sondern auf deren Abschlufl enden. Das Siphoende ist in den
Schliffbildern JELETZKYs (1966, 1980) gut zu erkennen.

Die Struktur der Septen, vom 3. an, wurde von MuTVEI (1964) als im
wesentlichen perlmutterig erkannt. Hierbei ist nicht der plattige Typus
der Perlmuttstruktur von Nautilus entwickelt, sondern vielmehr der der
nadeligen Lamellenschicht (Murver, 1964, BANDEL & BOLETZKY 1979,
BANDEL, 1982), einer Sonderbildung der Perlmutt, welche nach bisheriger
Kenntnis auf coleoide Cephalopoden beschrinkt ist. Die komplexe Struktur
der Septen und ihrer Kragen, wie sie JELETZKY (1966) beschrieb, ist fiir die
Jugendsepten des untersuchten Hibolithes nicht nachweisbar.

Bei der Struktur des Kalzitrostrums ergibt sich, dafl Vorstellungen zur
primiren Porositit diese Bildung, wie sie SPAETH (1975) entwickelt hat,
fiir Hibolithes nicht zutreffen. Das Rostrum war dicht und eine im Fossil
auftretende Porositit beruht auf dem Verschwinden der urspriinglich organi-
schen Schichten, die mit den kalzitischen Schichten wechsellagerten. Die Vor-
stellung, daf das Kalzitrostrum der Belemniten urspriinglich aragonitisch
gewesen sei (BARskOV, 1970) erweist sich als irrig. Die Prismen des Rostrums
sind sehr dhnlich den Prismen, welche die kalzitische Argonauta-Schale auf-
bauen und auch die apikale Mittelzone entspricht in ihrem Aufbau der
Innenschicht der Argonauta-Schale.

MutvEr (1964) stellte fest, daf es bei ectocochleaten Cephalopoden wie
Nautilus keine Aquivalente zum Rostrum der Belemniten gibt. Das Aqui-
valent des Periostrakums von Nautilus hingegen fand er in der Lage
zwischen Perlmutt der Konothek und dem Rostrum. Zur Ausdeutung
der Homologien von Innenschalen-Strukturen und Auflenschalen-Schicht-
folgen muf man sich die ontogenetische Entwicklung der Schalendriise
vergegenwirtigen, wie sie bei allen conchiferen Mollusken in etwa
gleichartiger Weise abliuft (BANDEL, 1982). Nur bestimmte Bereiche des
sich aus der Schalendriise entwickelnden Mantels kénnen die unterschied-
lichen Schichten wie Periostrakum, hochorganisierte Mineralschale (Perlmutt)
und weniger organisierte Mineralschale (Aragonit- und Kalzitrostrum) ab-
scheiden. Septen konnen also kein Periostrakum besitzen, wie z.B. BLiND
(1980) behauptet, weil in ihrem Bildungsbereich kein Mantelrand zur Ver-
fiigung steht, in dessen Driisengruben das Periostrakum sezerniert werden
kann. Hierbei ist es gleichgiiltig ob der Schalenmantel vom Muskelmantel
liberdeckt ist, wie bei den Endocochleaten, oder ob er in einem freien
Muskelmantel endet, wie bei allen auflenschaligen Conchiferen. Das Driisen-
gewebe zur Produktion des Periostrakums ist in beiden Fillen vorhanden,
im Gegensatz zur Meinung von MOULLER-STOLL (1936), es kann aber kein
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Rostrum produzieren, wie NAEF (1922) vermutete. Die Zuordnung der ver-
schiedenen mineralischen Innenschichten zu bestimmten Epithelien 1iflt sich
nicht durchfiihren (z.B. MULLER-STOLL, 1936; BARsKOV, 1973; JELETZKY,
1966) wie sich bei der Untersuchung von Schalenbildungsprozessen bei
rezenten Mollusken herausstellte.

Die Diskussion der in der Literatur dargestellten Befunde und Inter-
pretationen zeigt deutlich auf, dafl es bei der Rekonstruktion der Onto-
genese fossiler Gehduse sehr darauf ankommt sowohl den aktualistischen Be-
fund zu kennen, als auch die im Fossil vorhandenen Daten zu analysieren.
Dabei darf nicht vergessen werden, dafl immer auch eine Gesteinsdiagenese
zu beriicksichtigen ist. Dadurch entspricht nicht unbedingt jede Schicht des
Fossils auch einer Schicht der urspriinglichen Schale. Am weitesten von der
Wahrheit entfernt sind jene Modelle, die ganz losgelést von der Kenntnis
der Ontogenese rezenter Coleoiden ersonnen wurden. Es erweist sich als sehr
niitzlich, wenn man der Rekonstruktion einer Ontogenese der Schale immer
die entsprechende Funktion hinterfragt. Bei der Rekonstruktion von Homo-
logien, sei es verschiedener Schalenstrukturen (MULLER-STOLL, 1936, NAEF,
1922) oder Winde (JELETZKY, 1966) oder gar der Rostrumstrukturen
(Hanar, 1952; StoLLEY, 1911; ABEL, 1916) sind die groften Mifinterpre-
tationen vorgekommen.
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