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des Mali Dajtit sind daher in ihrer heutigen Gestalt im
wesentlichen Erosionsgebilde’.

Dennoch ist das Verhiltnis des gefalteten Jungtertiiirs Nieder-
albanirns zu der Kreide-Eocin-Antiklinale von Kruja nicht das
einer einfachen Anlagerung, sondern wir stehen hier tatsichlich,
wenn es auch nicht zur-Ausbildung senkrechter Bewegungsflichen
gekommen ist. an einer fundamentalen tektonischen Linie.
was uns erst die volle Berechtigung zu ciner reinlichen. anch
tcktonischen Scheidung Nieder- und Inneralbaniens verschaftt,

(Schlub folgt."

Uber die Schale von Spirula und ihren Verwandten.

Von H. Prell in Tiibingen.
Mit 5 Textfiguren.

Unter der Fiille der rezenten dibranchiaten Cephalopoden ist
Spirula nach unseren bisherigen Kenntnissen die cinzige Gattung.
welche gleich dem tetrabranchiaten Naulilus noch eine deutlich ge-
kammerte Kalkschale mit schlankem Sipho besitzt, nnd so direkte
Beziehungen zu fossilen Formen bietet.

In ihrem Bau ist die Schale von Spirule derjenigen von Naw-
tilus nicht unibunlich. Wie diese ist sie spiralig eingerollt and lifit
in ihrem Innern eine groBle Zahl apikalwiirts gewdlbter, von einem
Sipho durchbobrter Septen erkennen. Abweichend vom Nawfilus-
Gehiinse ist die Spirula-Schale dadurch, dath ihre Windungen sich
nicht beriihren, ihre Windungsspirale also offen bleibt, ferner da-
durch, dal der Sipho ausgesprochen intern, auf den Weichkirper
bezogen somit branchial, liegt, daB die kugelfirmige Embryonal-
schale erhalten bleibt und dal eine eigentliche \Wohnkammer fehlt.
Der wichtigste Unterschied ist aber derjenige, dafi die Spirula-
Schale im Gegensatz zam Naulfilus-Gehiiuse eine innere Schale ist,
welche bauchwirts oder entobranch eingerollt ist.

Trotz der aus dem hiufigen Vorkommen der Schale zu er-
schlieBenden weiten Verbreitung von Spirula gehoren auch nur
einigermaBien gut erhaltene vollstiindige Individuen von Spirula zu
den grofiten Seltenheiten. Immerhin ist es jedoch schon seit langer
Zeit (Roissy 1805) bekannt, dal die Schale von Spirula nicht, wie
bei Nautilus, frei liegt, sondern daB der Weichkorper des Post-
hornchens seine Schale umwiichst. Da man aber stets nur stark

' Die Brandung eines pliocinen Meeresstadiums hat hierbei einen
wesentlichen Anteil. Naheres iiber die morphologische Entwicklung der
;Wand von Kruja“ in meinen ,Morphogenetischen Studien aus Albanien*.
Zeitschr. Ges. f. Erdk. Berlin 1920. 3./4. H.
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beschidigte Stiicke, erwiesenermatien oder wahrscheinlich erst nacly
mehr oder weniger weit fortgeschrittener Verdauung von Tiefsee-
raubfischen wieder ansgespieen, zur Untersuchung erhielt, so ist es
leicht verstindlich, dall man das streckenweise Blofliegen der Schale
bei solchen Stiicken zuniichst fiir urspriinglich hielt und nach dem
Grade desselben sogar verschiedene Arten zu unterscheiden suchte
(Loxxperc 1906). Erst die neueste Zeit lehrte auch unversehrte
erwichsene Individuen von Spirule kennen (Criux 1910, 1914), und
dabei stellte sich heraus, dafl die Schale normalerweise vollkommen
vom Weichkirper umgeben ist, und dal ein Freiliegen stets anf
Beschiidigungen zuriickzufihren ist, insbesondere an zwei nach ihrer
Form als ,Ovale“ bezeichneten Bezirken, deren einer dorsal, der
andere ventral nahe dem Hinterende des Tieres gelegen ist. Zu-
gleich ergab sich, dafi wahrscheinlich alle bekannten Individuen
mit erhaltenem \Weichkirper der gleichen Art, Spirula prolotypos
Peron angehiren.

Auch iiber die Entwicklungsgeschichte von Spirula haben die
letzten Jahre einige Aufschliisse gegeben. Zwar ist embryologisches
Material bislang noch nicht zu erreichen gewesen, und iiber die
jingsten Stadien der Schalenentwicklung sind wir demnach noch
auf Vermutungen angewiesen. Aber es konnten doch schon recht
junge postembryonale Stadien erbeuntet werden, von denen das jiingste
Individuum nur 3 mm mali, und die ebenfalls siimtlich eine voll-
kommen vom Mantel bedeckte Schale besitzen (Jourin 1910, Cuux
1913). An der Hand dieser Larven von Spirula lieB sich er-
mitteln, dall sie eine Art von Metamorphose durchlanfen miissen,
ehe sie das Aussehen der erwachsenen Spirula erreichen. Wihrend
die jungen Individuen nimlich an ihrem Hinterende gleichmiBig
zugerundet sind, und dort nur eine diinne Mantelduplikatur iiber
der Schale besitzen, zeichnen sich die erwachsenen Stiicke durch
ein als Terminalpapille bezeichnetes vielumstrittenes und in seiner
Funktion lange Zeit unerkliirlich gebliebenes Organ ams, welches
am aboralen Pole auf der Schale aufsitzt. Abgesehen davon be-
stehen zwischen jungen und alten Tieren noch insofern Unterschiede,
als einerseits bei den Jungen noch die Flossen mit ihrer Basis in
der iiblichen WWeise in einer etwa frontal gelegenen Ebene ansetzen,
wihrend bei den Erwachsenen eine Rotation eingetreten ist und
die Flossen in einc nahezu transversal gerichtete Ebene verschoben
sind. Anderseits besitzen dic Jungen noch nicht die grofien, stark
vortretenden Teleskopaugen der Erwachsenen, sondern nicht be-
sonders spezialisierte Augen von winziger Grélle.

Diese Umwandlung der iiuBeren Kérperform, so geringfiigig
sie an sich auch sein mag, ist vielleicht geeignet, auf die Genese
der Schalen einiger fossiler Formen etwas Licht zu werfen. Aus
diesem Grunde soll der Versuch gemacht werden, auf dem Wege
ither Spirnla zu einem Verstiindnis fiir den Anfban und die Homo-
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logieverhiiltnisse der Schalen verschiedener Belemnoideenformen zu
gelangen, und gleichzeitiz Hinweise #ber die Abstammung von
Spirula zn gewinnen.

Fig. 1. Sagittalschnitte von Spirule prototypus PER.

Links: Larve mit 3 Luftkammern auBer Embryonalkammer und Wohn-
kammer (kombiniert und ergiinzt nach Caun).
Rechts: Erwachsenes @ mit 29 Luftkammern (nach Cuux).

Ehe darauf genauner eingegangen werden kann, ist noch eines.
Vorganges zu gedenken, der weit verbreitet bei den Cephalopoden
vorkommt. Es ist dies die Neigung, dann, wenn irgendwelche
Korperteile auf der primiren Schale, welche von dem schalen-
bildenden Epithel des den Eingeweidesack umhiillenden Mantels
erzengt wird, danernd aufliegen, mit diesen Organen ebenfalls
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Schalensubstanz abzuscheiden und auf der eigentlichen Schale als
eine Art von Uberzug abzulagern. Etwas Derartiges findet statt,
wenn die Schale durch die Bildung eines Schalensackes in die
Tiefe verlagert und so zur Binnenschale umgewandelt wird. Bei den
Cephalopoden mit einer Innenschale kommt es sehr hiufig vor, daf
das urspriinglich nicht schalenbildende Epithel der die Schalen-
taschendecke bildenden Mantelfalte sekundiir auf die zuerst ent-
stehende eigentliche, von dem Taschenboden gebildete Schale neue
Schalensubstanz ablagert. Man kann somit bei vielen Cephalo-
bodenschalen unterscheiden zwischen einer primiiren oder Haupt-
schale (Concha), welche dem Eingeweidesack direkt aufliegt und
durch Apposition von der zentralen Seite wiichst, und einer sekun-
diren oder Deckschale (Epiconchium), welche die Hauptschale
iiberdeckt und durch Appesition von der peripheren Seite wiichst.
Es empfiehlt sich, diese beiden indifferenten Bezeichnungen iiberall
systematisch durchzufiihren, wo allgemeine morphologische Ver-
gleiche angestellt werden sollen. Auf diese Weise lassen sich
MiBverstindnisse vermeiden, die vielleicht dadurch veranlafit werden
konnten, dab die anderen Bezeichnungen fiir diese Schalenteile von
den einzelnen Autoren in verschiedenem Sinn verwandt werden.

Die gegenseitigen Beziehungen von Hauptschale und Deck-
schale zueinander sind es nun, welche im Laufe der Phylogenese
von Spirula VLestimmenden Einfluly auf die Formbildung gehabt
haben diirften. Sie sind es also auch, denen ein besonderes Inter-
esse zuzuwenden ist, wenn man sich Aufschiub iiber Spirule und
ihre Ahnen verschaffen will.

Um sich vom Schalenbaun von Spirule und ihren Verwandten
ein Bild machen zu kinnen, ist es erforderlich, auf die Ontogenese
der Schale zuriickzugreifen. Viel ist in dieser Beziehung noch
nicht bekannt. Durch die Auffindung junger Stadien von Spirwle
ist man wohl in den Desitz unreifer Schalen derselben mit nur
wenigen Luftkammern gelangt, aber selbst die kleinste dieser
Schalen besitzt schon aufer der Anfangskammer weitere 4 Luft-
kammern (NAgr 1913, Cuux 1914). Jiingere Larven, bei denen
es iiberhaupt noch nicht zur Luftkammerbildung gekommen ist.
kennen wir noch gar nicht. Der Vergleich der erwachsenen Indi-
viduen von Spirula, einerseits miteinander, andererseits mit den
bei anderen Cephalopoden herrschenden Verhiiltnissen hat nun schon
lingst die Veranlassung zu dem Versuche gegeben, den mutmab-
lichen Lauf der nachembryonalen Entwicklung von Spirwla zu re-
konstruieren (Huxnry & Prusenkkr, 1895). Durch die nachtriig-
liche Auffindung von hesser erhaltenen erwachsenen und vor allem
von jungen Stiicken hat sich inzwischen erweisen lassen, dal diese
hypothetische Entwicklungsreihe einiger Anderungen bedarf. Ins-
besondere ist in Betracht zu ziehen, dafl die Schale schon sehr
friih in ihrer ganzen Ausdehnung zur Binnenschale wird. und ferner.
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dab die Ausbildung der Terminalpapille erst spiter zustande kommt,
als man anfiinglich vermutete. Unter Beriicksichtigung dieser Punkte
gelangt man zu folgenden Vorstellungen iiber die Schalenentwicklung
von Spirula.

Das jiingste in Betracht kommende Lavrvenstadium ' besal) our
die Anfangskammer als Schale. Ob diese bereits vom Mantel ganz
fiberwachsen war, maB dahingestellt bleiben. Die iiberhalbkugelige
Gestalt der Anfangskammer scheint eher dagegen zun sprechen,
.denn -es ist kaum vorzustellen, dab eine Schale, die in einem bald
.geschlossenen oder gar friihzeitig abgeschniirten Schalensacke ge-
bildet wird, den ganzem Organismus o von allen Seiten noch

2R

Fig. 2. Rekonstruktion der Ontogenese von Spirula,
a) Embryonalschale erst teilweise umwachsen.
b) Erste Wohnkammer angelegt, Hauptschale ganz umwachsen.
-¢) Vier Luftkammern gebildet, Schale noch gleichmiiBig diinn iiberkleidet.
Q) Elf Luftkammern gebildet. Schale von einem Wulst nmgriften. der die
Terminalpapille triigt.

amschlieben sollte. Einen viel wahrscheinlicheren Eindruck macht
die Vorstellung, dal die Anfangskammer als Aufienschale angelegt
and erst nachtriglich vom Mantel allseitig umwachsen wird. Diese
Umwachsung diirfte heendet sein, wenn die Spirule an die Bildung
der ersten Luftkammer herantritt, so dafl von da an die Schale
als echte Innenschale anzusehen ist. Durch die Ausbildung einer
Wohnkammer am Miindungsrande der Anfangskammer, und weiter-
hin darch das Abschniiren der Luftkammern im Hintergrunde der
Wohnkammer beim fortschreitenden Wachsen des Tieres entsteht

t U'ber den Zeitpunkt, an welchem das Ausschliipten der jungen Larve
aus dem Ei erfolgt, ist noch nichts bekkannt: es muB daher bis auf weiteres
unentschieden bleiben. von welcher der hier angenommenen Stufen der
Schalenbildung an die Larve bereits als freilebend auzusehen ist — ob schon
zu Zeiten, wenn das Protoconch noch freiliegt. oder. wie das bei Sepia der
Fall ist. erst dann, wenn schon die Bildung von Luftkammern begonnen hat.
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nun zunidchst eine kurze, hornartig gebogene Schale, welche in
ihrer Manteltasche gleichsam von anfien anf dem Eingeweidesack
reitet, nur eine seichte Furche in ihn eindriickend. Wichst nun
die Schale weiter und nimmt allmahlich spiralige Gestalt an, so
preBt sich von der Ventralseite her der Anfangspol der Schale
allmihlich wieder in den Eingeweidesack hinein. Dieser wird da-
durch tief gefurcht und schlieBlich, wenn die Spirale grofer ge-
worden ist, durch sie wie durch ein dickes Septum geradezu in
zwei Taschen zerlegt, von denmen die rechte vorwiegend den Ge-
schlechtsapparat, die linke vorwiegend den Darmtraktus aufnimms.
Gleichzeitig damit erfihrt auch der Mantel eine Veriinderung, in-
dem sich zwischen das duBere Blatt und den Schalensack beider-
seits eine Verdickung des mesodermalen Gewebes einschiebt. So-
entsteht schlieBlich in der mittleren Frontalebene des Tieres ein
um das Hinterende des Tieres herumgreifender Wulst, welcher
am aboralen Korperpole die wohl wmit Sicherheit nach ibrem.
histologischen Aufbau als Leuchtorgan (CHix 1910) zu deutende
Terminalpapille trigt. Der Schnittpunkt dieses Wnulstes mit
der medianen Sagittalebene, iiuBlerlich eben durch die Terminal-
papille gekennzeichnet, bedeutet in gleicher Weise morphologisch:
wie physiologisch den aboralen Pol des Tieres, gleichgiiltig, ob
der urspriinglich aborale Pol der Schale, der durch die Anfangs-
kammer gekennzeichnete Apex. darunter liegen bleibt oder sich.
allmiihlich darunter wegschiebt.

Die Neigung zur Abscheidung einer Deckschale ist bei Spirula
nur gering. So beschrinkt sich das ganze Epiconchium anf die
Ablagerung einer korneligen Kalkmasse. Diese sekundire Schicht
bleibt iiberall relativ dinn und muf), da sich die Schale bei jhrem
Spiralwachstum gleichsam unter dem das Epiconchium abscheiden-
den Epithel wegdreht !, ehe griofiere Massen abgelagert werden kinnen,
einen ziemlich gleichmifigen (iberzng bilden (LoNNBER: 1896).
Nur auf der Innenseite der Spirale wird die Deckschale oft etwas
stirker und erweckt den Eindruck eines Verstiirkungsbandes; auch
dieses behiilt aber wegen des Wegdrehens iiberall etwa die gleiche
Dicke. Nur iiberaus selten ist hier die Kalkabscheidung so stark,
dall durch das Verstirkungsband das sezernierende Epithel bei-
seite gedringt und sogar vollig geteilt wird, indem besonders.
bei enggewundenen Spiralen schlielflich die aufeinanderfolgenden.
Windungen des Gehiuses durch eine sagittale Kalklamelle scheiben-
artig miteinander in Verbindung gebracht werden (Buancoi.

' Ganz richtig ist diese Vorstellung mnicht. denn es dreht sich eigent-
lich nicht die Schale unter ihrem Epithel weg, sondern die Schale samt
dem auflagernden Schalensackepithel verschiebt sich unter dem Kirper-
abschnitt, der physiologisch allein die Abscheidung einer dicken Deck-
schalenschicht gestattet oder begiinstigt.
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Anders liegen die Verbiltnisse bei Spirulirostra. der einzigen
fossilen Cephalopodenform, welche griBere Ahnlichkeit mit Spirula
besitzt. Bei dieser ist die Hauptschale nicht vollkommen spiralig
esingerollt, sondern sie bleibt auch beim erwachsenen Tier gems-
bornartig gestaltet. AuBerdem besitzt Spirwudirostra eine stark ent-
wickelte Deckschale, welche sich am aboralen Kirperpole zu einem
hoben Spitzkegel, einem Rostrum, erhebt. Das Verstdndnis fiir den
Bau dieser Schale wird durch den Vergleich mit Spirula und darch
Anwendung der dort gemachten Erfahrungen wesentlich erleichtert.

Fig. 3. Rekonstruktion der Ontogenese von Spiralirostra.

a) Drei Luftkammern aulier der Embryonalschale und der Wohnkammer
gebildet, Schale noch ohne Deckschale.

b) Sieben Luftkammern gebildet, Beginn der Deckschalenbildung.

¢) Sechzehn Luftkammern gebildet. Deckschale znom Rostrum verliingert.

Auch in diesem Falle sei von einer hypothetischen Ontogenese
der Schale aunsgegangen. Die erste Larvenform von Spirulirostra
diirfte derjenigen von Spirula geglichen haben, von der sie sich
hauptsichlich durch die etwas abweichende Gestalt der Anfangs-
kammer unterschied. Im Verlaufe des fortschreitenden Wachstumes
der Hauptschale kriimmte diese sich wie bei Spirwula ventralwirts
ein. Die Abscheidang einer Deckschale erfolgte zunichst nicht
oder jedenfalls nicht in nennenswertem MaBe. Erst nachdem min-
destens 6 Luftkammern abgegliedert waren, vielleicht noch etwas
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spiter, beginnt das parietale Blatt des Schalensackes, etwa iiber
der 4.—6. Luftkammer allmihlich einen kleinen Kegel sekundirer
Schalensubstanz auf die Hauptschale abzulagern.

Zu diesem Zeitpunkt stellt sich also augenscheinlich eine
ziemlich unvermittelt einsetzende Verinderung des Mantels ein.
Blickt man zuriick auf die Verbiltnisse bei Spirula. so trat auch
dort eine Verinderung des Mantels etwa zu dem gleichen Zeit-
punkte auf, nimlich die Ausbildung jenes die Flossen und die
Terminalpapille tragenden Wulstes. Wenn auch eine direkte Be-
ziehung zwischen Terminalpapille und Deckschale damit in keiner
\Weise angedentet wird, so liegt doch die Vermutung nale, daf,
dknlich wie bei Spirwla, so auch bei Spirulirostra eine partielle
Verdickung des Mantels erfolgt sei. Und durch die dabei ermig-
lichte stirkere Blutversorgung wurde das parietale Blatt des
Schalensackes zur Abscheidung des kriftigeren Epiconchinms be-
fithigt. Bei Spirula fand statt dessen die Entwicklung des Leucht-
organes statt, welches einerseits selbst reichliche Ernihrung
beanspruchte, andererseits durch eine Rostrenbildung daruanter
geschidigt worden wire. l.euchtorgan und Rostrum stehen also
zueinander in einer an das Verhalten vikariierender Organe er-
inpernden Korrelation.

Bei einer, ursiichlich vielleicht mit der Entwicklung eines
terminalen Teuchtorganes in Verbindung stehenden geringen Ab-
scheidung von sekundirer Schalensubstanz kann nun die Schale
sich ungehindert weiter kriimmen, sich gleichsam unter dem abo-
ralen Korperpole wegschieben und allmihlich zur Planspirale ein-
rollen, wie das bei Spirwla der Fall ist. Eine Schale dagegen,
welche erst einmal mit einer kegelformig vorspringenden Deck-
schale versehen ist, wird darch diese Erhebung gehindert, sich
weiter unter dem aboralen Kérperpole fortzuschieben. Diese Hem-
mung wird um so griBer, je mehr durch erneute Abscheidung
von sekundirer Schalensubstanz die Deckschale an Héhe zunimmt.
Andererseits werden wegen des anfungs geringer, spiiter gar nicht
mehr erfolgenden Weiterriickens die neuen Deckschalenschichten
immer wieder auf der gleichen Stelle abgelagert werden miissen,
bis die Deckschale dort als Rostrum hervorspringt. Da nun das
Rostrnm einen bestimmten Teil der Schale am aboralen Korper-
pole gleichsam festhilt, kann die Hauptschale ihre anfingliche
Kriimmungstendenz bei fortschreitendem ‘Wachstume nicht wmehr
beibebalten. Sie wird dieselbe mehr und mehr einbiilen miissen
und zuletzt schlieBlich gerade weiterwachsen. So gelangt die
Hauptschale schlieBlich zu der gemshornartigen Form. wie sie die
Schale von Spirwdirostra tatsiichlich darbietet.

{Schlub folgt.)
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Uber die Schale von Spirula und ihren Verwandten.

Von H. Prell in Tiibingen.
Mit 5 Textfiguren,

(Schlub.)

Das Bestreben, eine Schale einzurollen, pflegt sich dann geltend
zu machen, wenn eine gestreckte Schale durch ihre GroBe hinder-
lich zu werden beginnt. Begegnet man also einer spiralig ein-
gerollten Schale, so kann man mit einiger Wahrscheinlichkeit
darauf schlieBen, daB sie von einer urspriinglich geraden abzuleiten
ist. Durch die Einrollung der Schale wird der urspriinglich zu
lang gestreckte Kirper erheblich verkiirzt. Die Neigung, darch
eine Verkiirzung des Korpers sich an besondere Lebensverhiiltnisse
anzapassen !, ist nun auch von rezenten Cephalopoden bekannt. Sie
pflegt mit einer Reduktion der Flossen parallel zu gehen (ABEL 19186),
und tritt daher besonders amsgepriigt einerseits bei planktonisch
lebenden Formen (Cranchia), andererseits bei benthonisch lebenden
{Scpiola) auf, bei denen jeweils die aktive Schwimmfihigkeit stark
herabgesetzt ist. Diese Herabsetzung der Schwimmfihigkeit ist
aber kein unbedingt mit der Verkiirzung des Korpers verkniipftes
Merkmal. Es konnen vielmehr dervartige verkiirzte Formen gerade
durch ihre geringere Linge auch eine gewisse ("berlegenheit im
Schwimmen iiber die gestreckten Formen erreichen, da sie diesen
gegeniiber den Vorzug grioBerer Beweglichkeit besitzen. Wihrend
die durch ihre gerade Schale versteiften, mehr oder weniger stab-
formigen Arten schwieriger ihre Bewegungsrichtung indern konnen,
ist es den kiirzer gebauten Formen leichter méglich, in beliebiger
Richtung anszaweichen. Gerade fiir riuberisch lebende Tiere kann
das eine gewisse Bedeutung gewinnen, und daB eine derartig grobe
Beweglichkeit bei Spirula tatsichlich vorliege, ist bereits als Grund
dafiir angegeben worden, daB es nur so selten gelingt, das lebende
Tier za erbeuten. Wenigstens vermutet CHUN angesichts des massen-
haften Vorkommens von Spirula-Schalen einerseits und der Seltenheit
mit Weichkorper erhaltener Individuen von Spirula anderseits, ,daf}
Spirula in groBen Tiefen ziemlich hiinfig ist, aber als geschickter
Schwimmer sich unseren Netzen entzieht* (Camux, 1910, p. 187).
Wie dem auch sei, so viel ist jedenfalls sicher, daf die Verkiirzang
des Kirpers eine Reaktion anf biologische Bedingungen ist, und daf
das Auftreten von einer Schaleneinrollang dabei nur einen Spezial-
fall darstellt, der anch in anderen Gruppen gelegentlich vorkommt

! Von einer Erérterung der Frage, ob die morphologische Wandlung
oder die Anderung der Lebensweise als primdr anzusehen ist, darf an
dieser Stelle abgesehen werden.
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(Nautiliden)'. Man gebt also nicht fehl, wenn man auch fir
Spirulirostra Ausgangsformen annimmt, bei welchen die Schale noch
gerade ist und die Kriimmungstendenz noch fehlt oder als orimentire
Bildung im Sinne ABEL’s gerade erst aufzutreten beginnt.

Diese Uberlegungen lassen es wiinschenswert erscheinen, nun-
mehr auch den Rostrenbildungen bei denjenigen Cephalopoden einiges
Interesse zu schenken, bei welchen die Hauptschale gerade oder
nahezu gerade ist. Es sind also Vertreter jener formenreichen
und doch #uflerlich scheinbar so einheitlichen Gruppe, welche in
der alten Gattung Lclemnites zusammengefaBt werden, in den Kreis
der Betrachtung zu ziehen.

Auch hier sei eine hypothetische Ontogenese der Schale und
ibrer Deckschale als Hilfsmittel fiir das Verstindnis beider Bil-
dungen herangezogen. Als Beispiel moge dabei eine beliebige Art
vom conirostren Typus (Asern 1916) dienen.

Den Ausgangspunkt bildet wiederum die jiingste Entwicklungs-
stufe, bei welcher das Gehiuse nur aus der kugelférmigen Em-
bryonalschale bestand, und fiir welche etwa das gleiche gelten
diirfte, was bei Spirula erwihnt wurde. Auch diese Jugendform
von Belemnitrs mag noch eine urspriinglich extern liegende Schale
besessen haben; jedenfalls liegt aber kein Grund vor gegen die
Annahme, daf bei Anlage der ersten Wohnkammer die Schale
bereits vollstindig zur Binnenschale geworden sei. Durch die
Abscheidung einer kragenartiz vom Rande der Embryonalschale
emporsteigenden Konothek wurde allmihlich das Gehiiuse erweitert.
Und nachdem der Kragen sich zun einem etwas lingeren Kegel-
mantel ausgewachsen hatte, begann die Ausbildung von Septen.
DaB der Kegelmantel nicht, wie bei Spirula, vorne gleichmiiBig
abgeschnitten war, sondern dorsal wohl zu einem liingeren Pro-
ostrakum vorgezogen war, hat fiir das weitere nur nebensichliches
Interesse; einen gewissen Ubergang dazu kann man schon bei
Spirulirostra beobachten, deren Schale ebenfalls in ein allerdings
kiirzeres Proostrakum ausgezogen zu sein scheint.

Die Abscheidung einer Deckschale fand auch bei Belemnites,
wie bei Spirulirostra, zunichst nicht statt. Erst nachdem die
Konothek bereits eine gewisse Liinge erreicht hatte, und nachdem
vermutlich innerhalb derselben schon eine Anzahl von Kammern
gebildet war, begann die Ablagerung sekundiirer Schalenschichten.
Die Anlage eines solchen Rostrums kann unmoglich noch in die
Zeit der Embryonalentwicklung verlegt werden, zumal dann, wenn
es nicht nur die Anfangskammer, sondern auch noch den unteren
Teil der Konothek umschlo, an welcher es bis zur Héhe mehrerer

! Unter den aus verklebten Fremdkbrpern gebildeten Gebiiusen der
Phryganidenlarven und Psychidenraupen kommen ebenfalls neben geraden
auch eingerolitc Formen vor.
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Loftkammern hinanfgriff. Aus diesem Grunde ist es nicht zweck-
miiBig, hier von einem Embryonalrostrnm (ABeL 1916) zu sprechen,
sondern es empfiehlt sich, dafiir die Bezeichnung Anfangsrostram
zu wihlen. Indem sich die weiteren Schichten der Deckschale
auf das Anfangsrostrunm ablagerten, und auBerdem einen jeweils
griBer werdenden Teil der Konothek mit einhiillten, kam es all-
mihlich zar Ausbildung des schlanken und geraden ,Donnerkeiles® .

c o

a
Fig. 4. Rekonstruktion der Outogenese eines Belemniten.
(Der Weichkiorper ist verhiltnisméfiig zu klein dargestelit.)

a) Erste Wohnkammer gebildet.

b) Drei Luftkammern gebildet, ohne Deckschale.

¢) Acht Luftkammern gebildet, Anfangsrostrum abgesondert.
d) Achtzehn Luftkammern gebildet, Rostrum entwickelt.

Dies Verbalten entspricht vollkommen demjenigen, welches
gich friiher bei Spirulirostra als wahrscheinlich heransgestellt hatte,
und unterscheidet sich daven nur in einer Hinsicht. Die aus
physiologischen Griinden stets am aboralen Korperpole abgelagerte

! Die Genese des Rostrams durch Auflagerung neuer Schalensubstang
macht es selbstverstindlich, daB es wihrend seines Wachstums stets im
Schalensack des Mantels gelegen sein muf. Das Vorkommen von Rostren,
-welche nach Art etwa eines Pfluges dem Belemniten zum Graben dienten,
erscheint biologisch kaum verstindlich, da die zarte Mantelduplikatur
dabei Not gelitten hitte; ein Fehlen der Mantelduplikatur dagegen und
gar ein Abschleifen des Rostrums im Gebrauche (ABeL) diirfte vollig aus-
geschlossen sein.
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Deckschale umhiillt bei Belemnites die Anfangskammer des nahezu
geraden Phragmokones, wiithrend sie bei Spirulirostra wegen der
schon vor Beginn der Rostrenbildung erfolgten Abbiegung des
Phragmokones diesem nicht apikal, sondern seitlich aufliegt. Es
ist der Versuch gemacht worden, aus dieser verschiedenen Lage
der Deckschalen einen tiefgreifenden, morphologischen Unterschied
beider Deckschalen zu erschblieBen. ,Auf keinen Fall kinnen die
Rostren der Belemniten einerseits und von Spirulirostra anderseits
morphologische Aquivalente darstellen, da sie an ganz verschie-
denen Stellen des Phragmokones ihren Ursprung nehmen. Hingegen
diirfen wir sie z. T. wohl als physiologische Aquivalente betrachten,
d. h. sie fanktionieren gleichsiunig, sind aber keine homologen,
sondern konvergente Bildungen. Mit dieser Feststellang ist es
unmiglich geworden, die Gattung Spirulirostra von den Belemniten
abzuleiten (ABrrL p. 158). Diese These kann weiterhin kaum
mehr aunfrecht erhalten werden, denn das seitliche Ansetzen des
Rostrums ist nicht der Ausdruck einer prinzipiellen morphologischen
Verschiedenheit, sondern nur die Folge wenizer bedeutungsvoller
Verhiltnisse. Dahin gehort einerseits die betrichtliche Krimmungs-
tendenz von Spirulirostra, die den Apex der Schale aus der Lings-
achse des Tieres zunichst herausschob, und anderseits das gegen-
iiber den Belemniten erheblich groBere Lingenwachstum der Schale,
welches weiterhin die Anfangskammer ganz aus dem Bereich des
Anfangsrostrums entfernt.

Als vermittelnde Typen zwischen den Belemniten mit ziemlich
geraden Phragmokon und Spirulirosira mit ihrem gemshornartigen
Phragmokon kénnen noch die Belemniten mit schwach gebogenen
Phragmokon dienen, Bei den geraden Belemniten lagern sich die
einzelnen Schichten der Deckschale konzentrisch iibereinander ab,
so daB die Achsen der aufeinanderfolgenden Kegelmiintel zusammen-
fallen und ihre Spitzen im medianen Sagittalschnitte eine nahezu
gerade Apikallinie bilden. Nun ist es aus bewegungsphysiologischen
Griinden nitig, daB die Spitze des Rostrums jeweils méglichst in
der Korperachse gelegen ist. Diese Bedingung ist bei den Formen
nmit geradem Phragmokon ganz von selber erfiillt. Bei Formen
mit gebogenen Phragmokon wiirde aber, wenn die Deckschale eben-
falls konzentrisch abgelagert wiirde, die Spitze des Rostrums aus
der Korperachse herausgedringt werden. Um das zu vermeiden,
miissen in dem MaBe, wie sich die Anfangskammer aus der Korper-
achse in der einen Richtung herausschiebt, die Spitzen der nach-
folgenden Deckschalenschichten in entgegengesetztem Sinne aus
ihrer urspriinglichen Richtung heraustreten. Bei Spirulirosira fiel
das trotz des anfiinglich stark gebogenen Phragmokones nicht so
auf, weil das Anfangsrostrum den Phragmokon apikal nicht ganz
umhiillt, sondern ihm nur seitlich aufsitzt, ohne zuniichst die An-
fangskammer mit einzuschlieBen. Nichtsdestoweniger ist die dorsal-
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wiirtige Kriimmung der Apikallinie unverkennbar (n’OrpsaNy 1855).
Wesentlich deutlicher kommt dieses Verhalten bei den Belemniten
mit gebogenem Phragmokon zum Ausdruck, bei welchen die Achse
der Hauptschale sich ventralwiirts einkriimmt, wihrend die Achse
der Deckschale dorsalwiirts zuriickweicht. Der Hauptunterschied
zwischen einem derartigen Belemuiten, etwa aus der Verwandtschaft
des B. Zicteni Wenx., und einer Spirulirostra ist pur der, daB bei
der Spirunlirostrenschale mit ibrem schlanken und rascher in die

| \
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| \ \
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|

Fig. 5. Schema der Ontogenese von Belemuitenrostren.
a) Schema eines symmetrischen Rostrums mit geradem Phragmokon.
b) Schema eines asymmetrischen Rostrums mit gebogenem Phragmokon.
T, I, IIT Korperachse bei drei verschiedenen Stadien der Rustrenentwicklung.

Linge wachsenden Phragmokone durch die Krimmung von Phrag-
mokon und Rostrum eine bei seitlicher Ansicht auch #uBerlich
onverkennbare Asymmetrie zustande kommt. Bei dem Belemniten
dagegen mit seinem im Verhiltnis zu Dickenzunahme schwiicheren
Lingenwachstum des Phragmokones wird durch die umbhiillende
Deckschale diese Asymmetrie verborgen. Erst durch die BloB-
legung des Innern 148t sich nachweisen, daB die duBere Symmetrie
keineswegs das Abbild einer direkten, symmetrischen Genese ist,
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sondern nur die Frucht der ausgleichenden Wirkung zweier sich
entgegengesetzter Abweichungen von derselben.

DaBl die Verschiedenheit im Bau der Hauptschale, die bei
Spirula und Spirulirostra au<gesprochen schlank, langkegelformig
und hochkammerig, bei den Belemniten dick, kurzkegeltérmig und
niedrigkammerig ist, mit der Lage des Weichkirpers im Verhiiltnis
zur Schale zusammenhiingt, unterliegt wohl keinem Zweifel. Und
vielleicht ist das Vorkommen eines Schalenschlitzes bei manchen
Belemnoideen ein Anzeichen dafiir, daB schon hier das ventrale
Herunterriicken des Eingeweidesacks und damit seine Verschiebung
aus der Wohnkammer heraus angebahnt ist.

So hat der Vergleich verschiedener rezenter und fossiler Ce-
phalopoden mit gekammerten Innenschalen nach dem Gesagten
deutlich eine Stufenfolge in der Ausbildung von Hanpt- und Deck-
schale erkennen lassen, welche es gestattet, den Schalenaufbau bei
den betreffenden Arten aufeinander zwriickzufiihren. Und zwar
sind es stets fortschirittliche Charaktere, Korperverkiirzung und
Schaleneinrollung, sowie Ersatz des Rostrums durch ein Leucht-
organ, gewesen, durch welche sich die geologisch jingeren Formen
von den iilteren unterschieden. Danach ist es also moglich, die
von ABEL aunfgestellte Theorie von der grundsitzlichen Verschieden-
heit zwischen Spirula, Spirulirostra und den Belemniten wieder zu
verlassen und zu der alten Anschawung, welche einen Zusammen-
hang dieser Cephalopodentypen annahm, zuriickzukehren.

Trotz dieser Ankniipfung an die &lteren und naliezu allgemein
iiblichen Ansichten entfernt sich die vorliegende Fassung der Ab-
leitang von Spirula dadurch von denselben, daB sie Spirwla nicht
als einen gleichsam degenerierten Nachkommen der Belemniten be-
trachtet. Eine derartige Bewertung hat schon wiederholt zu Be-
denken Anlaf} gegeben. ,Es erscheint zweifelhaft, ob Spirula einep
Ausliinfer des Belemnitenstammes darstellt, mit dem sie durch
Formen wie Spirulirostra verbunden wire Die Lage des Sipho
sowie die Orientirrung der Schale zum Korper scheint dafiir zu
sprechen. Die Beschaffenheit der Schale mit ihrer wohlerhaltenen
Kammerung und dem Sipho macht es jedoch nicht sebr wahr-
scheinlich, daB sie einen Riickbildungsprozefl durchmachte, welcher
zum ginzlichen Verlust des Rostrums fiihrte.* Diese Uberlegung
filhrte zu dem Schlusse, man miisse ,jedenfalls daran denken, ob
nicht Spirula sich bereits vor dem Erwerb eines Rostrums vom
Dekapodenstamm abgetrennt haben konne“ (Korschrrt und HEIDER
1893, p. 1140). Schaltet man den Begriff der Riickbildung im
Gegensatz dazu ans und sieht in Spirula vielmehr éinen an nekto-
pelagisches I.eben in der Tiefsee angepaBten hochspezialisierten
Typus, so fallen diese Bedenken von selbst weg, und man kann
wieder die Verkniipfung von Spirula mit dem Stamme der Belem-
noideen ins Auge fassen.
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Dabei bedarf es kaum einer besonderen Betonung, daf die
als Beispiele herangezogenen Arten nicht als Angehirige eines
einheitlichen Phylums angesehen werden sollen, wie denn eine
phyletische Spekulation in keiner \Weise beabsichtigt ist. Es solite
vielmehr ausschlieBlich der Versuch gemacht weiden, aus dem
morphologischen Verhalten einer rezenten Form, wie Spiruha, fossile
Formen, wie Spirulirostra und gewisse Belemniten, zu verstehen.
Zugleich maBte aber der Versach gemacht werden, fiir die Zwischen-
stafen, welche bei der morphologischen Ableitung der Extreme
gefordert werden miissen, Beispiele unter dem tatsiichlich bekannten
Materiale zn finden, ganz gleichgiiltiz ob dieselben der gleichen
Stammesreibe oder verschiedenen Reihen angehioren. So stellt die
Reihe nur eine Fulge von Stufenmerkmalen dar, welche zwanglos
voneinander abgeleitet werden konnen, ohne daB ihnen unmittelbar
phyletische Bedeutung beizumessen wiire. Wohll spricht eine ge-
wisse Wahrscheinlichkeit dafiir, daB zwischen den beiden letzten
Gliedern der Kette, zwischen Spirwla und Spirulirostra, nihere Be-
gichungen bestehen. Welches aber unter der Fiille der Belemniten
die wirklichen Ahnen dieser beiden Arten gewesen sein konnten,
diirfte gegenwiirtig noch nicht zu erschlieBen sein, und die Schwierig-
keiten, welche sich in der Riclitang schon allein in bezng auf die
Dimensionen der Luftkammern und hinsichtlich der Bewaffoung
der Arme' erheben, sollen keineswegs verkannt werden. Wichtig
erscheint nur der Hinweis darauf, da dann, wenn sich tatsichlich
genetische Zasammenhinge zwischen Spirula und den Belemniten
ermitteln lassen, die Belemniten nicht mehr als eine Sondergruppe
angesehen werden diirfen, sondern sie sich, wie Spirula, unter den
dekapoden Dibranchiaten einfiigen.
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