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Zusammenfassung 

Aus dem Ober-Callovium von Dubki bei Saratov an der Wolga, Russland wird ein pathologi- 
sches Quemtedtocerm mit h e u m ~ - S y n d r o m  vorgestellt, dessen Septum in Folge einer mut- 
maßlichen Stiining des Siphonalapparstes unter deutlichen ijberdnick-~edimgun~en ausgeformt und 
mineralisiert wurde. Das erstmals beschriebene Phänomen stützt die Vorstellung der Kammerbildung 
nach dem so genannten ,,Pneu-Moder' (BAYER, 1977a,b). 

Abstract 

A new palaeopathological phapomenon of ammonoidea, the "pneumoseptal syndrome" is 
described for the firsi time. The fkagment of a macroconche Quemtedtoceras ftom Dubki, near 
Saratov, Wolga River Russia, exhibit a Septum originated under overpressure conditions due to a 
presumed functional disturbation of ihe siphuncular system.The interpretation of the phenomenon 
c o n f m  generaliy the "pneumatic model" (BAYER, 1977a,b) of chamber fomtion in amrnonoids. 

*) AnscM der Verfasser: Prof. Dr. HELMUT KEUPP, Freie Universiiät Berlin, M t u t  fur Geologische 
W i s s e n s c m  Maltesemtr. 74-109, H q  D, D12249 Beriin, Germany; e-mail: keupp@zedat.fu- 
berlin.de; Dr. VASILU V. M ~ A ,  Rllssian Academy of Sciences, Palaeontological Institute, Profso- 
juznaja 123, 117997 Moskau, Russia, e-mail: vmiüa@mail.ru 



I. Einleitung 

Das gekammerte Gehäuse (=Phragmokon) gehört zusammen mit dem Siphonalapparat 
zum Grundmuster aller Cephalopoden. Bei der Differenzierung der frühen conchiferen 
Mollusken markiert dieser hydrostatische Apparat die Orientierung der Kopffußer als Räu- 
ber in die Wassersäule, während sich die Schwestergruppe der Gastropoden mit Hilfe der 
Torsion, welche die ursprünglich bodenwärts gerichteten Kiemen über den Kopf projiziert, 
an die benthische Lebensweise adaptierten. Mit Ausnahme der Belemnoidea, Spiruliden 
und Sepiiden haben die abgeleiteten Endocochleaten den Phragmokon im Verlauf ihrer 
Entwicklung reduziert, während die ectocochleaten Cephalopoden (Nautiloidea, Bactritida 
und Ammonoidea) das Gehäuse als plesiomorphes Merkmal beibehalten haben. Die Bil- 
dung des Phragrnokons, insbesondere die Vorgänge bei der Anlage einer neuen Kammer, 
sind bis heute nicht vollständig verstanden und werden kontrovers diskutiert (HEWITT et al., 
1991; CHECA & GARCIA-RUIZ, 1996). 

Die Kammerscheidewände des modemen Nautilus sind concav zur Mündung, wäh- 
rend die generelle Anlage der in sich wellblechartig gebogenen Septalfläche der Ammo- 
noideen grundsätzlich konvex zur Gehäusemündung angelegt sind (SWINNERTON & TRUEMAN, 
19 18). Diese grundsätzliche Differenz im Septenbau lässt für den Kammerbildungsprozess 
von Nautiliden und Ammonoideen elementare Unterschiede vermuten. So gingen DENTON 
& GILPIN-BROWN (1 966) davon aus, dass die Anlage des noch nicht mineralisierten, organi- 
schen Septums bei Nautilus unter negativen Druckbedingungen erfolge. WARD (1987) be- 
richtet dagegen, dass die Ausgestaltung der neuen Kammer und des Septums durch den 
hinteren Mantel so lange im Gleichgewicht mit dem Außendruck bleibt, bis die Mineralisa- 
tion des Septurns abgeschlossen ist. Das negative Druckgefalle setzt erst mit dem Abpumpen 
der Kammerflüssigkeit ein. HENDERSON et al. (2002) übertragen die neutralen Druck- 
bedingungen bei der Septenbildung des modemen Nautilus 1 : 1 auch auf die Ammonoideen 
und gehen von einer ausschließlich genetisch fixierten Formierung der Septen aus. Die 
meisten Modelle zur Septenbildung bei Ammonoideen setzen jedoch Stress-Bedingungen 
voraus, die entweder durch ein positives Druckgefalle (WESTERMANN 197 1, 1975; BAYER, 
1977 a,b; CHECA & GARCIA-RUIZ, 1996) oder durch muskuläre Zugspannungen (SEILACHER, 
1975; SEILACHER & LABARBERA, 1995) formgebend auf die Anlage des präformierenden 
organischen Septums (= ,,Septalmembran": MUTVEI; 1967, RISTEDT, 197 1 ; BAYER, 1975, 
1978) einwirkten. So scheinen in der Tat verschiedene Modelle zur Kamrnerbildung bzw. 
Suturausgestaltung bei Ammonoideen sowie unmittelbare Beobachtungen an den Fossilien 
selbst trotz ihrer unterschiedlichen Interpretations~nsätze übereinstimmend auf eine Stress- 
Situation während der Kammerbildung hinzuweisen: 

1 .Nach dem hll-Off-Modell von SEILACHER (1975) wird die Ausformung der in sei- 
ner Grundkonstruktion genetisch fixierten Septalwand sowie die mehr oder weniger h k -  
tale Konfiguration der Ammonoideen-Sutur, die durch gerundete Sättel und zugespitzte 
Loben gekennzeichnet ist, auf eine muskuläre Zugspannung, die auf ein elastisches, orga- 
nische Präsepturn einwirkt, erklärt. Dadurch wird die punktformig an der Gehäuseinnen- 
wand befestigte Septalmembran bzw. der hintere Mantel (, f ie-points") ausgeformt. Bereits 
BAYER (1 978) weist zurecht darauf hin, dass die Septalmembran entlang des gesamten Ver- 
laufs der Lobenlinie (= Muralleiste: BLIND, 1975) an der Schaleninnenseite festgeheftet 
war, so dass die tie-points lediglich im mechanischen Sinn als Kraftübertragungspunkte zu 
verstehen sind und nicht als tatsächliche p-ormige Ei-melanheftungen. 



2. Das „Pneu-Modell" von BAYER (1 977 a) benötigt für die notwendige Stabilisierung 
und Versteifung des organisch präformierten Ammoniten-Septums tensile Kräfte, die nach 
seiner Vorstellung vor allem von der Flüssigkeitsfüllung in der neu gebildeten Kammer 
ausgeübt würden. Für die fertig gestellte Kammer nimmt er eine geringere Druckdifferenz 
zur Umgebung an als beim modernen Nautilus und räumt möglicherweise sogar einen 
neutralen Druck ein (vergl. auch WESTERMANN, 1975). 

3.Auch die abweichende Erklärung der Sutur-Morphogenese nach dem so genannten 
"Viscous-fingering-Model" von GARCIA-RUIZ & CHECA (1 993), das eine genetische Kon- 
trolle der Septalwand-Konstruktion negiert (CHECA & GARCIA-RUIZ, 1986) und die fraktale 
Struktur der Suturen in Analogie zu einer Hele-Shaw-Zelle als Folge der Instabilität bei der 
Durchmischung zweier unterschiedlich dichter Flüssigkeiten erklärt, benötigt einen Über- 
druck in dem postulierten Bildungsraurn der Septalwand, der die weniger dichte Kammer- 
flüssigkeit in den dichteren viscoelastischen ManteYpushed". 

4.Die Abfolge von Pseudosuiuren bei kretazischen Vascoceratiden, welche die suk- 
zessive Ö b g  der neu zu bildenden Kammer auf der Gehäuse-Innenwand abbildet, weist 
auf einen zunehmenden Innendruck der Kammer während der finalen Bildungsphase hin 
(HEWITT et al., 1991 ; CHECA & GARCLA-RUIZ, 1996). 

Bei der so genannten „Muscle attachment hypothesis" (HENDERSON, 1984) spielen 
Druckgradienten dagegen keine Rolle. Der Autor favoritisiert die dendritische Ausgestal- 
tung der Suturen durch Nachzeichnen entsprechend verzweigter Systeme von Längs- 
muskelfasem, welche als feine, rückwärts gerichtete Protuberanzen vom Muskelmantel 
ausgingen und als Retraktorsystem den Weichkörper in der hinteren Wohnkamrner veran- 
kerten. Für die Morphogenese der Sutur kommt er zu folgender Aussage: „The Pattern of 
suture can therefore be regarded as expressing organization of muscle insertion" (HENDERSON, 
1984: S. 475). 

Wir gehen jedoch von der Annahme aus, dass der Phragmokon einschließlich des bei 
allem Ammonoideen vollständigen und jedeneit funktionsfähigen Siphonalapparates sei- 
ne ursprüngliche Funktion als hydrostatischer Auftnebsapparat inne hatte und die Diffe- 
renzierung der einzelnen Elemente dieses Organs im funktionalen Kontext mit dieser Auf- 
gabe zu sehen sind (BANDEL, 1981, KEUPP, 1992). Für einen möglichen Funktionswechsel 
hin zu einem Bestandteil eines komplexen Retraktormuskelsystems gibt es keine Hinwei- 
se. Vielmehr spricht der eindeutige Nachweis eines von der Sutur unabhängigen Systems 
von Gewebe- und Muskelansatzstellen (JORDAN, 1968; DAGYS & KEWP, 1998; RICHTER, 
2002; RICHTER & FISCHER, 2002), das für die Ammonoideen ein differenziertes System von 
bis zu vier Retraktormuskeln (ventral, ventrolateral, dorsolateral, dorsal) erkennen lässt 
(KEUPP, 2000), gegen einen Zusammenhang der marginalen Septendifferenzierung mit dem 
Retraktorsystem. 

Traumatisch oder durch innere Störungen ausgelöste Gehäuseanomalien haben sich 
als eine wichtige Informationsquelle zur Rekonstruktion von paläobiologischen Aspekten 
der syn- und autökolgischen Ansprüche sowie von funktionalen Toleranzgrenzen erwiesen 
(KEWP, 1984, 1985; KEWP & Iffi, 1992; KEUPP, 2000 a,b; KRWER, 2000, 2002, u.v.a.). 
Auch Septenanomalien wurden vereinzelt als Schlüssel zur Deutung des ,,Normalenu her- 
angezogen (2.B.: BAYER, 1977% 1978; RIEBER, 1979; HENDERSON et al., 2002). 

Ein Einzelfund von Quenstedtocerus sp. aus dem Ober-Callovium von Dubki bei 
Saratov an der Wolga mit anomaler (= pathologischer) Ausbildung eines Septurns soll als 
zusätzliche Informationsquelle herangezogen werden, über die Bildungsmechanismen der 



Kammerscheidewände zu spekulieren. Anomale Septenausbildungen bei Ektochleaten 
(Nautiloideen und Ammonoideen) sind wiederholt beschrieben und teilweise als ,,genorm- 
te" Anomalien mit forma aegra-Bezeichnungen sensu HOLDER (1956) belegt worden. Die 
wesentlichen Phänomene dabei sind: 

1. Ausfall einzelner Septen (= forma dissepta HOLDER, 1956): 2.B. KESSLER (1 926), 
MÜLLER, 1978). 

2. Vorübergehende (präadulte) Septendrängung infolge eines verlangsamten Gehäuse- 
vorbaues, beispielsweise durch die Regeneration von Mundrandverletzungen oder anderer 
wachstumshemmender Störungen (LEHMANN, 1974, 1975; KEUPP & REDEL, 1986). Nicht 
pathologischer natur sind natürlich adulte Septendrängungen, wie sie bei den meisten Taxa 
durch ein ontogenetisch limitiertes Gehäusewachstum hervorgerufen werden. 

3. RechtsLinks-Asymmetrie von Suturlinien einzelner Individuen einer Population, 
oft gekoppelt mit einer mehr oder weniger auffälligen Verlagerung des Extemlobus aus der 
Medianen (= forma juxtalobata HOLDER, 1956): z.B.: MÜLLER, 1976; BAYER 1977a; HENGS- 
BACH 1979, 1986; BECKER et al., 2000. Sie können auf individuelle endogene Symmetrie- 
Störungen des Weichkörpers (ggf. auch Parasitosen) nirückgef3hrt werden. Nicht zu den 
pathologischen Phänomene gehören artspezifisch auftretende Suturasymmetrien, die bei 
einzelnen Taxa planmäßig und offensichtlich genetisch fixiert sind (z.B. Anahoplites). 

4. Mehr oder weniger irregulärer Suturverlauf durch Einpassung des Septums in eine 
vorausgehende anomale Veränderung des Conothek-Querschnitts (2.B. bei Volumenver- 
minderung infolge der forma aptycha KEUPP, 1977 (= forma conclusa REIN, 1991) bzw. bei 
Volumenvergrößerung infolge der forma inflata &P 1976 bzw. forma augata KRWER, 
2000) (vergl. KEUPP, 1994, 1995). Bereits BAYER (1978 a) kann zeigen, dass die Ausgestai- 
tung der Septalwand durch wechselnden Windungsquerschnitt an ein und demselben be- 
rippten Ammoniten differiert, je nachdem ob das Septum im Bereich der Rippen oder zwi- 
schen ihnen angelegt wurde. Die Fähigkeit, in planmäßig wie durch Anomalien ausgelöste 
wechselnde Gehäusequerschnitte Septen einbauen zu können, belegt die erstaunliche Fle- 
xibilität dieses Merkmals, die wohl nur durch eine zunächst elastische Präformierung 
der Kammerscheidewände erklärbar ist. 

5. Einbau der Kammerscheidewand schräg zur Mündungsebene. Dem Erstautor (m) 
liegt beispielsweise ein Pleuroceras salebrosum (HYATT) aus dem Ober-Domenum von 
Buttenheirn/Oberfianken vor, dessen letztes Septum im Bereich einer vorausgegangenen, 
regenerierten Mündungsverletzung schräg eingezogen wurde. Auslöser war wohl eine vor- 
ausgegangene Querschnittsasymmeirie der Conothek, die während der Regeneration durch 
die vorübergehende Verlagerung des medianen Zopfkiels entstand. Eine vergleichbare 
Anomalie, die durch unvollständige Fixierung der Septalrnmembran ausgelöst wurde und 
die Kammerscheidewand einseitig weit zurückreichend eingebaut hat, bildet BAVER (1978) 
bei einem Echioceras ab. 

6. Die einseitig vereinfachte Kurvatur der Suturlinie bei einer Brasilia deutet RIEBER 
(1 979) als Folge eines partiellen Anheftungsproblems der Muralleiste, die eine Ausdifferen- 
zierung der Sutur verhindert habe. 

7. Runzeln auf der Fläche engstehender Septen (vergl. S c m m ~ ,  1925) deutet BAYER 
(1978) als Hinweis auf eine mögliche Reduktion des Kammerimendruckes während der 
Mineralisation, die eine Destabilisation der Septalmembran zur Folge hatte. 

8. Teilweise Inversion der Lobenlinie mit gerundeten Loben und zugespitzten Sätteln, 
bilden z.B.: WARD & WESTERMANN (1 976) und HENDER~~N et al., (2002) bei Kreide-Hetero- 



morphen ab. Für dieses seltene Phänomen schließt bereits BAYER (1 978) anhand einer schein- 
baren Suturinversion bei Bifericeras eine etwaige Druckumkehr während der Kammer- 
bildung aus, da der wassergefillte Mantel unabhängig von den Druckverhaltnissen zwi- 
schen letzter Kammer und dem Weichkörper eine Eigenstabilität aufweist. Eine Inversion 
der DruckVerhältnisse würde einen völligen Kollaps des Weichkörpers voraussetzen. Darüber 
hinaus lässt die durchgehende Fixierung der Septalmembran an der Schaleninnenwand 
eine Umkehr der Loben-Sattel-Orientierung gar nicht zu, bestenfalls könnte die Orientie- 
rung der Septalfläche invertiert werden. Aufgrund ähnlicher Überlegungen führen HENDERSON 
et al. (2002) die Septeninversion eines Baculites auf einen genetischen Defekt zurück. 

Wir stellen hier erstmals ein neues pathologisches Septensyndrom, die "Pneumoseptie", 
vor, deren Ätiologie interessante Hinweise auf die Mechanismen der Kammerbildung liefert. 

11. Material 

Das Fragment eines makroconchen Quenstedtoceras mit abnormaler Septalfläche (Abb. 
2-4) stammt aus Schicht 1 der Tongube bei Dubki, nahe Saratov an der Wolga. Das zwi- 
schen 7 und 8 m mächtige Profil erschließt insgesamt 4 lithologische Einheiten des Ober- 
Callovium und Unter-Oxfordium (vergl. Mrrr~, 2003), das sich von Unten nach Oben anhand 
der Geländeaufhahmen der Jahre 2001/2002 folgendermaßen darstellen lässt (Abb. 1): 

Schicht 1: Die sichtbaren, basalen 4 Meter des Profils stellen graue bis dunkel-graue 
Mergeltone mit teils unregelmäßig eingestreuten, teils in Lagen angeordneten Phosphorit- 
Knollen. Etwa 1,8 m unter dem Top dieser Mergeltone weist ein Niveau mit angereicher- 
ten Geoden auf eine Kondensation hin. Die darin reichlich enthaltenen Fossilien sind eher 
durch schlechte Erhaltung ausgezeichnet, während die isoliert eingestreuten Mollusken in 
excellenter Aragonit-Schalenerhaltung vorliegen. Bei den in exquisiter Perlmutt-Erhaltung 
überlieferten Ammoniten sind die Phragmokone mit einer unterschiedlich dicken Pyrit- 
Tapete ausgekleidet, ofi blieben die Karnmem unvefillt und lassen den vollständig über- 
lieferten, glänzend schwarzen Sipho erkennen. Vielfach weist ein in seinem Farbspiel vom 
der übrigen Schale deutlich abgesetztes, scharf begrenztes Spiralband auf dem inneren 
Flankendrittel auf ein mutmaßliches primäres Farbmuster hin (KEUPP, im Druck, b). Wohn- 
kammem sind in der Regel nur dann plastisch überliefert, wenn sie durch einem phospho- 
ritischen Steinkem stabilisiert wurden. Das Schichtpaket enthält neben den dominierenden 
Ammoniten unter anderem auch Belemnoidea (Cylindroteuthis, Hibolites, Belemnoteuthis 
polonica ( ~ O W S K I ) ,  Bivalven, Gastropoden, Scaphopoden, Echinodermata, seltener 
Brachiopoden, Fischzähne, Decapoda (E- sp.). 

Das Spektrum der Ammoniten: Quenstedtoceras lamberti (J. SOWMY), Q. praelamberti 
(DOWLLE), 0. henrici R. DOUVILLE Q. mologae N w m ,  Q. flexicostatum (PHILLIPS), Q. 
leachi (SOWERBY), Q. carinatum (EICHWALD), Kosmoceras mojarowskii (NIKOLAEVA & Rozh- 
destvenskaya), K. aff. dunkani (SOWERBY), Euaspidoceras aff. subbabeanum (SINTZOV), 
Klematosphinctes sp., Peltoceratoides sp., Peltoceras ? sp., ChofSatia sp., Sublunuloceras 
sp., Hecticoceras s.1. spp. stuft den Horizont in die Lamberti-Chronozone des Ober-Callo- 
viums ein, enthält aber Anteile der Henrici- und der Lamberti-Subzone. Die Tatsache, dass 
Q. praelamberti (oder sehr ähnliche Ammoniten) durchden gesamten Schichtkomplex hin- 
durch vorkommen und eine Fülle von morphologischen Übergangsformen zu den im mitt- 
leren und oberen Abschnitt vermehrt hinzutretenden Q. lamberti zu finden sind, weist auf 
eine Subzonen-übergreifende, kontinuierliche Sedimentation in diesem Raum hin, die eine 



Abb.1: Knapp 8 m mächtiges Profil der Tongmbe Dubki im Callovium-Oxfordium-Grenzbereich. Das be- 
schriebene Quenstedtoceras stammt aus der basalen Schicht 1. 

klare Trennung der drei Biozonen (henrici-, praelamberti- und lamberti-Horizont) bisher 
noch nicht ermöglicht hat. 

Schicht 2: Über einem Kondensationshorizont an der Basis der Schichtfolge 2 treten 
2,4 m mächtige dunkel-graue Tone auf, die etwa 0,9-1,l m über der Basis) durch eine bis 
0,4 m dicke Zwischenschicht aus grauen Kalk-Konkretionen unterbrochen wird. Die vor 
allem im unteren Meter der Schicht 2 auftretenden Ammoniten: Quenstedtoceraspaucicos- 
tatum (LANGE), Q. pseudolamberti SINTZOV, Euaspidoceras subbabeanum (SINTZOV), Klema- 
tosphinctes sp., Peltoceratoides sp., Choflatia sp. weisen auf ihre stratigraphische Zuord- 
nung zur oberen Lamberti-Subzone (paucicostatum-Biozone) hin. Vertreter der Gattung 
Kosmoceras sind nicht mehr enthalten. 

Schicht 3: Etwa 1 m mächtige, gelb-graue Mergel, mit seltenen eingestreuten Stein- 
kernen von cardioceraten Ammoniten: Cardioceras (S~a rbu~ce ra s )  spp. und Goliathiceras 
sp. des Unter-Oxfordiums. 



Schicht 4: Etwa 0,5 m erschlossene, hell-graue unterschiedlich stark verfestigte Mer- 
gel, die vertikal und z.T. lateral in gelb-graue kalkige Tonsteine übergehen. Die enthaltene 
Ammoniten-Fauna: Creniceras renggeri (O~PEL) (häufig), Richeiceras richei (de LORIOL) 
(nicht selten), Cardioceras (Scarburgiceras) spp. (selten und von schlechter Erhaltung) 
weisen Schicht 4 dem renggeri- Horizont zu (SELTZER in MTTA, 2003). Daneben finden 
sich vereinzelt Aptychen und häufiger dekapode Krebse (Mecochirus sp.). 

Die Ammoniten-Fauna der Schicht 1 weist -insbesondere bei den Quenstedtoceraten- 
einen beachtlichen Anteil pathologischer Formen auf (SELTZER 2001), bei denen neben re- 
generierten Schalenverletzungen auch Wachstumsstörungen durch ,,pemiciöse Epökie" 
(MEISCHNER 1968, 2003), bevorzugt von Austern (Ostrea cf. plastica TRAUTSCHOLD) und 
Serpuliden, sowie durch endogene Störungen (?Parasiten: KEUPP in Druck a) auftreten. 
Nach den horizontierten Aufsammlmgen von V MITA lassen sich folgende Anomalie- 
Raten angeben: 

Tab.1: Anomalie-Rate der Ammoniten aus Schicht 1 des Profils Dubki. 

Unter den Quenstedtoceraten t%üt auf, dass Gehäuseanomalien weniger bei juvenilen 
und mikroconchen Exemplaren auftreten, während nahezu jeder zweite adulte Makroconch 
Pathologien aufweist. 

Das hier vorgestellte 72 mm große Fragment eines makmconchen @enstedtoceras 
(Phragmokon) mit ,,Fkeumosepten-Syndrom" ist ein Unikat, das aus der zur Zeit 1360 pa- 
thologische Quenstedtoceraten aus Dubki umfassenden Kollektion des Erstautors stammt. 

Die Septen dieses Exemplares sind - soweit eine seitliche Öfiiiung des Fragments er- 
kennen lässt - normal stnikturiert, nur das letzte erhaltene Septum, dessen adorale Vorder- 
seite ffei liegt, ist abnormal gebaut. Es überspannt die Conothek bei einer Windungshöhe 
von 4,05 cm und maximalen Wmdungsbreite von 3,l cm zwar symmetrisch, jedoch wirkt 
der normalerweise ausgeprägte Wellblech-Verlauf der Septalwand, dessen Mittelteil nach 
hinten eingesenkt sein sollte, nach vorne ausgedrückt, so dass ausgehend von den ,,tie- 
points" der Lobenspitzen die gesamte Septaifiäche nach vorne ausgebaucht erscheint und 
das Zentrum des Septums eine am&ernd plane Fläche bildet. Durch das Aufblähen der 
Septalwand wird der normalerweise flach eingesenkte Bereich des ventralen Extemlobus 
tubusartig vertieft. Normalerweise verläuft der Siphonalstrang unmittelbar entlang der 
Gehäuse-Innenwand, indem die Sipbonalduien den Durchgang im Zentrum des Externlobus 
gewährleisten. Am vorliegenden Exemplar ist der Externlobus aber lückenlos an die vent- 
rale Schaleninnenseite angeheftet. Das Siphonahhr mündet dafür in einer leicht schräg 
angelegten, etwa 1 mm großen, unregelmäßigen Öfiiiung in der dorsalen Wand des abnor- 
mal vertieften Septaltubus des Extemlobus. Diese ungewöhnliche Konstruktion lässt ver- 
muten, dass sich zu Lebzeiten die uisprüngliche Fixierung des Siphonalrohres gelöst hatte 
und der Sipho dadurch um etwa 8 mm in dorsaler Richtung verschoben wurde. Eine 
zerstörungsffeie Überprüfung dieser Vermutung mit Hilfe eines Vierschicht-Computer-To- 
mographen der Firma Generai Electric ,,Lighispeed Advanced bestätigt, dass sich der 
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pyritisierte Sipho bereits in der vorletzten Kammer von der Venbralseite gelöst hat und annä- 
hemd geradlinig den ventralen Abschnitt der letzten Kammer diagonal durchzieht (Abb. 5). 
Im Zusammenhang mit dieser Störung des Siphonalapparates, der offensichtlich zu einer 
zumindest vorübergehenden Funktionsstörung geführt haben musste, hat sich in der letz- 
ten Kammer ein deutlicher Überdruck aufbauen können, der die organische Septal-membran, 
welche das mineralische Septum in allen Details präformiert, aufgebläht hat. 

111. Diskussion 

Die durch einen offensichtlichen Überdruck in der letzten Kammer ausgelöste Septen- 
anomalie lässt für die normale Septenbildung bei Ammoniten auf eine Ausformung der 
Septalmembran unter einem vom Sipho kontrollierten, stabilen Innendruck ableiten, des- 
sen Gefalle zur Umgebung die genetisch vorgegebene Anlage der Septalmembran stabili- 
siert und hinreichend zur Mineralisation versteift. Die offensichtliche Funktionsstörung 
des Siphos, die bei dem beschriebenen Quenstedtoceras ein ausreichendes Abpumpen der 
Kammerflüssigkeit behindert hat, stützt somit prinzipiell das Pneu-Modell und die dazu 
durchgeführten Experimente SEILACHER'S (1 973) zur Septalwanddifferenzierung. Der sich 
aufbauende ~ammer-Übderdruck konnte im vorliegenden Fall die noch nicht verkaikte 
(offensichtlich elastische) Septalmembran deformieren und in einem anomal aufgeblähten 
Zustand fiir die Mineralisation fixieren. Die Tatsache, dass sich der anomale Überdruck 
überhaupt aufbauen konnte, bestätigt zugleich, dass die A n h e h g  der Septalmembran an 
der Gehäuseinnenseite nicht nur punktuell, wie das ursprüngliche Modell der $e-points" 
(SEILACHER, 1975) vermutete, sondern über die gesamte Muralleiste, die den Suturverlauf 
vorzeichnet, erfolgte und den Kammerbildungsraum völlig dicht nach vorne abschloss (vergl. 
BAYER, 1977a, 1978; RIEBER, 1979). 

Leider lässt das Fragment nicht erkennen, ob das anomale Septum das letzte vor der 
Wohnkammer war. Die Frage also, ob das Tier die Störung möglicherweise überwunden 
und eine Zeit lang überlebt hat, muss daher spekulativ bleiben. Folgen wir der oben be- 
schriebenen Ausführung, dass die Septen- und Kammerbildung in erster Linie in einem 
kausalen Zusammenhang mit der hydrodynamischen Funktion des Phragmokons erfolgte, 
müssen wir im angenommen Fall, dass das Tier die Störung überlebt habe, eine temporäre 
Umkehr des Druckgefalles postulieren. Bei normalen Individuen müsste sich - wie beim 
modernen Nautilus - im Zuge des fortschreitenden Abpumpens der Kammerflüssigkeit durch 
den Siphonalapparat ein neutrales, wenn nicht sogar ein negatives Druckgefälle zur Au- 
ßenwelt eingestellt haben. Denn nur durch einen Unterdruck gegenüber der Umgebung 
konnten konstante Belastungen des Gehäuses sichergestellt werden, die unabhängig von 
der Wassertiefe eine einheitlich nach hinten gerichtete Druckbeanspruchung des Körpers 
und des Septalapparates ermöglichten (KEUPP, 20W). Andernfalls, wenn wir von einem 
permanenten Überdruck des Phragmokons (» 1 atm) ausgingen, würde im oberflächen- 
nahen Wasser ein adoral gerichtetes Druckgefalle wirksam sein, das je nach Höhe des Kam- 
merinnendrucks ab einer bestimmten Wassertiefe in ehe  apikal gerichtete Zugbeanspru- 
chung umkippte. 

Darüberhinaus wäre kaum vorstellbar, dass ein im flacheren Wasser lebender Ammo- 
nit größere Gewichtseinbußen, etwa durch Schalenverluste bei Prädationsattacken ( W E R  
2000), durch rasches (kapillares) Fluten der Kammern gegen ein entsprechendes Druck- 
gefalle hätten bewerkstelligen können. 
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