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Die Cephalopoden des Oberen Muschelkalkes (Mittlere Trias) und das

Archimedische Prinzip

SIEGFRIED REIN, Erfurt-Rhoda

Zusammenfassung

Am Beispiel echter Epdkie von Placunopsis ostra-
cina BERG auf den Steinkernen von Ceratites DE
HaaN und Germanonautilus Moisisovics wird die
Funktion des Phragmokons aus biomechanischer
Sicht diskutiert. Der Phragmokon des nektonisch
lebenden Nautilus ist ein hochsensibles gewichtsre-
gulierendes Organ. Zur Erhaltung der Bedingung
des Schwebegleichgewichts reagiert es auf Ge-
wichtszunahme beim Gehdusewachstum mit Kam-
merbau. Zusitzliche Gewichtsverdanderungen kon-
nen offensichtlich nicht kompensiert werden und
haben den Tod des Individuums zur Folge.

Sowohl Ceratites als auch Germanonautilus tole-
rierten groflere Gewichtszunahmen (echte Epdkie
durch Placunopsis) ohne sichtbare Reaktionen beim
Kammerbau. Diese Verhaltensweise wird dahinge-
hend gedeutet, daf3 ihr Kammerapparat nicht unbe-
dingt ein gewichtsregulierendes Organ fiir Schwim-
mer war. Ceratites und Germanonautilus waren
offensichtlich auch ohne Epéken zu schwer zum
Schweben und lebten bodenbezogen. Aufgrund
ihrer grundverschiedenen Gehdusemorphologie und
der wirksam werdenden hydrostatischen Gesetze
unterscheiden sie sich jedoch in ihrer Lebensweise.
Ceratiten brauchten zur horizontalen Fortbewegung
den stdndigen Bodenkontakt und trugen dabei ihr
Gehduse wie einen Hut. Der mit der breiten
Ventralseite am Boden aufsitzende Germanonau-
tilus wurde durch seine grofle ventrale Trichter-
miindung befdhigt, sich mittels kréftigen Trichter-
schubs vertikal und horizontal aktiv schwimmend
fortzubewegen.

Summary

The phragmocone function of ectocochleate cepha-
lopods is discussed from a biomechanical viewpoint
using true epibiotism by Placunopsis ostracina
Berg on steinkerns of Ceratites DE HAaN and Ger

manonautilus Mossisovics. The phragmocone of
the nectonic modern Nautilus is a highly sensitive

weight-regulating organ. For maintaining the criti-
cal condition of neutral buoyancy it reacts to a
weight increase during growth by formation of new
camerae. Obviously, additional changes in weight
cannot be compensated for and result in the ani-
mal’s death.

Ceratites as well as Germanonautilus in life tolera-
ted a considerable weight increase caused by the
settlement of Placunopsis without visible changes
of the growing phragmocone. This behaviour is
interpreted as an indication that the phragmocone
was not necessarily a weight-regulating device of
swimmers. Obviously, Ceratites and Germanonau-
tilus even without epizoans attached to their shell
were too heavy for a floating lifestyle, and therefo-
re both genera were bottom-dwellers. However, in
detail they differ in the lifestyle because of their
remarkably different shell morphology and the in-
volved hydrostatics. Ceratites had to rely on a stea-
dy ground contact for horizontal motility and had to
carry its shell like a hat, whereas Germanonautilus,
normally resting on his broad venter, was capable
due to its wide hyponomic sinus to actively swim
vertically and horizontally utilizing his powerful
funnel thrust.

1. Einleitung

Es ist allgemein iiblich, die Lebensweise fossiler ec-
tocochleater Cephalopoden durch Analogie-Ver-
gleiche mit dem rezenten Nautilus zu rekonstru-
ieren. Dementsprechend wird vorausgesetzt, dal3
sich diese Tiere einst wie Nautilus frei beweglich in
der Wasserséule liber dem Boden aufhielten. Allein
das Vorhandensein eines Phragmokons mit Sipho
gilt als ausreichender Beweis fiir die Giiltigkeit die-
ser Hypothese. Berechtigte Zweifel an dieser ange-
nommenen nektonischen Lebensweise gab es schon
immer (PuiLipp1 1899, SOLGER 1901 u. a.). Sie wur-
den in letzter Zeit durch Berechnungen von Auf-
trieb und Gewicht untermauert (EBEL 1983, 1990;
SHIGETA 1993). Zu &hnlichen Schluf3folgerungen
gelangt man sogar schon bei konsequenter
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Anwendung der Ergebnisse, die TRUEMAN (1941)
bei seinen Untersuchungen hydrostatischer Eigen-
schaften von Gehdusen unter den Bedingungen der
Schwebefzghigkeit erhielt.

Eine Bestitigung dieser neuen theoretischen Er-
kenntnisse konnte mit solchen fossilen Individuen
erbracht werden, die zu Lebzeiten auf Stdrungen
des angenommenen Schwebegleichgewichts durch
augenscheinliche Gewichtserhdhung reagieren
muflten. Ein Beispiel ist der Bewuchs von Placun-
opsis ostracina BERG auf den Steinkernen von
Ceratites und Germanonautilus. Er gehort zu den
Besonderheiten der fossilen Erhaltung im Oberen
Muschelkalk (Mittlere Trias). Mit dem gesicherten
Nachweis echter Epokie stellt sich die Frage, inwie-
weit diese zusitzliche Belastung der Gehduse ihr
bislang postuliertes Schwebe- und Schwimmver-
mdgen negativ beeintrachtigte.

Abb. 1. a: Nautilus befindet sich im Schwebegleichgewicht,
wenn die Auftriebskraft A (= Produkt aus Volumen und spezifi-
schen Gewicht der verdringten Wassermenge) seiner
Gewichtskraft G (= Summe aller Teilgewichte von Schale,
Weichkérper und Kammerinhalte) entspricht. Dabet setzt die
Auftriebskraft im Auftriebsmittelpunkt (AMP) und die ihr entge-
gen wirkende Gewichtskraft im Kérperschwerpunkt (KSP) an.
Weil gesetzmiBig beide Punkte immer senkrecht iibereinander
liegen, wird damit die Gehausestellung vorgegeben.

Abb. 1. b: Gewichtsverdnderungen konnen nur innerhalb eines
geringen Toleranzbereiches kompensiert werden. Daf3 dieser
duflerst gering ist, wird am Schema zweier pathologischer
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2. Nautilus und das Gesetz des Archimedes

Die spezifische Fahigkeit des rezenten Nautilus,
Gehduse und Weichkorper im labilen Schwebe-
gleichgewicht zu halten, resultiert aus dem abge-
stimmten Wechselspiel der nach oben gerichteten
Auftriebskraft A (= Produkt aus Volumen und spe-
zifischem Gewicht der verdrangten Wassermenge)
und der ihr entgegen wirkenden Gewichtskraft G (=
Summe aller Teilgewichte von Schale, Weichkorper
und Kammerinhalte).

A G

Diese einfache Gleichung fiir den Schwebezustand
eines Korpers in einer Fliissigkeit entspricht dem
schon seit mehr als 2000 Jahren von Archimedes er-
kannten Prinzip. Dabei greift die Auftriebskraft im
Korpermittelpunkt (AMP) und die Gewichtskraft

Nautilus pompilius sichtbar. An Stelle des normalen Schalenvor-
baues wurden lediglich iiberdimensionierte Kalkwiilste an der
Gehiusemiindung (+G,) gebildet. Durch den dadurch fehlenden
Volumenzuwachs (= keine Zunahme der Auftriebskraft) nahm
die Gewichtskraft einseitig zu und konnte nur mit Fliissigkeits-
abgabe und zusitzlichem Kammerbau (-G,) ausgeglichen wer-
den. Das hatte eine stete Verkiirzung der Wohnkammer zur Folge,
die zwangslaufig zum Tod der Tiere fuihrte. Dieser gesetz-
méBige Vorgang kann mit der Situation des zu Lebzeiten erfolg-
ten Epokenbewuchses der Gehduse von Ceratites und Germano-
nautilus gleichgesetzt werden, denn auch in diesem Fall wird nur
die Gewichtslaraft einseitig vergrofert.



im Korperschwerpunkt (KSP) an (TRUEMAN 1941).
Da beide Punkte immer senkrecht iibereinander lie-
gen, wird die Gehédusestellung damit gesetzmifig
vorgegeben. Wihrend die Grofle der Auftriebskraft
innerhalb eines gewissen Zeitraums anndhernd kon-
stant bleibt (= Gehdusevolumen), variiert die Ge-
wichtskraft vor allem bedingt durch Stoffwechsel-
prozesse und muf} stindig reguliert werden. Der
diesbeziigliche Gewichtsausgleich erfolgt iiber den
Sipho mit der in den letzten Kammern des Phrag-
mokons befindlichen Fliissigkeit. Das Gewicht die-
ser Flissigkeitsmenge ist somit der (theoretisch)
maximale Toleranzbereich zur Gewichtsregulie-
rung. Dariiber hinausgehende Gewichtszunahmen
konnen auf Dauer nur durch eine Vergroflerung der
Auftriebskraft ausgeglichen werden, d. h. durch
anormale Vergroferung des Gehdusequerschnittes.
Zu derartigen Verdnderungen des Gehiusebaupla-
nes ist Nautilus jedoch offensichtlich nicht befahigt,
denn er reagiert lediglich im Phragmokon-Bereich
mit gewichtsreduzierend wirkenden zusitzlichem
Kammerbau. Die daraus resultierende Verkiirzung
der Wohnkammer hat den vorzeitigen Tod des Indi-
viduums zur Folge.

Diese Reaktion wird an zwei abnormal gewachse-
nen Individuen von Nautilus pompilius aus dem
Jura Museum Eichstitt beispielhaft sichtbar (s.Ta-
fel 1/2 bei KEurp & RIEDEL 1995), die an Stelle
eines Gehdusevorbaus an der Gehdusemiindung nur
noch iiberdimensionierte pathologische Kalkwiilste
ausschieden. Zur Erhaltung des Schwebegleichge-
wichts mufite diese stetige Gewichtszunahme mit
dem Bau zusitzlicher Kammern ausgeglichen wer-
den, wobei der Weichkdrper immer weiter aus dem
Gehiuse geschoben wurde. Die sténdig kiirzer wer-
dende Wohnkammer fiihrte unweigerlich zum Tod
der Tiere.

Aus biomechanischer Sicht sind diese Gesetz-
maéBigkeiten ohne Einschrinkung auf alle Cephalo-
poden mit Auflengehduse zu iibertragen. Das
bedeutet, dal bei einer nektonischen Lebensweise
von Ceratites und Germanonautilus deren Organis-
mus zwangslaufig auf die Besiedlung durch Epdken
(= zusitzliche Gewichtszunahme) mit entsprechen-
den MaBnahmen reagieren mufite. Somit wire der
Befund einer Querschnittsvergroferung des Gehéu-
ses (= Vergroflerung der Auftriebskraft) oder die
Verkiirzung der Wohnkammer (= Verringerung der
Gewichtskraft) als Reaktion auf die Mehrbelastung
ein Beweis dafiir, da auch die Muschelkalk-
Cephalopoden wie der rezente Nautilus nektonisch

lebten. Anderseits bedeutet das Fehlen derartiger
Anpassungen jedoch, dal die Gehduse nicht im
Schwebegleichgewicht gehalten wurden.

3. Echte Epdékie bei Ceratites und Germano-
nautilus

3.1. Direkte Reaktion des Wirtes auf echte
Epdkie

Die Sichtung umfangreichen Beleg-Materials mit
nachweislich echter Epdkie erfolgte mit der Ziel-
stellung, etwaige Verdnderungen im Gehduse- oder
Kammerbau nachzuweisen, die zu einer Vergrofle-
rung des Gehédusequerschnittes oder zur Verkiirzung
der Wohnkammer gefiithrt haben konnten. Das Er-
gebnis ist eindeutig. Einige Individuen tolerierten
mehr als 200 Placunopsis problemlos iiber grofle
Zeitrdume auf ihrem Gehduse (REIN 1996, 1997
a;b). Trotz betrichtlicher Gewichtserh6hung war in
keinem Falle eine Tendenz zum Ausgleich des
Mehrgewichts zu beobachten.

Da weder Ceratites noch Germanonautilus auf Ge-
wichtszunahme reagierten, kann geschluf3folgert
werden, daf} sie kein Schwebegleichgewicht regu-
lieren mufiten. Zur Bestdtigung dieser Annahme
kommt man zusitzlich mit der Uberlegung, daB
sich das Gewicht der Aufsiedler durch deren Stoff-
wechsel stindig dndern mufte. Auf derartige un-
kontrollierbare Vorginge auB3erhalb seines Organis-
mus konnte der Wirt nicht unmittelbar reagieren.
Somit erscheint auch aus dieser Sicht die Moglich-
keit zur Regelung eines ohnehin schon labilen
Gleichgewichtszustandes von vornherein undenk-
bar. Da die Ontogenie jedoch trotz dieser Beein-
trichtigungen ungestort verlief, kann ihre sonstige
Lebensweise nicht wesentlich behindert worden
sein. Ceratites und Germanonautilus waren offen-
sichtlich auch ohne Epdéken zu schwer zum
Schweben (s. a. EBEL 1983) und dem Bodenleben
optimal angepal3t.

3.2. Indirekte Reaktion des Wirtes auf echte
Epokie

Vom Aufwachsen der Veligerlarven von Placu-
nopsis bis zum Uberwachsen ihrer verschiede-
nen Altersstadien durch die folgende Gehduse-
windung des Wirtes konnen grofle Zeitrdume liegen
(REIN 1997b). Eine Vorstellung vom Ausmal} die-
ser zusétzlichen Beeintrichtigung vermittelt das
duflere Erscheinungsbild. Hier verhalten sich
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Abb. 2: Ceratites spinosus, DE 139 mm, Original REIN (1996:
Abb: 2a). Echte Epokie von mehr als 100 Placunopsis ostracina.
Foto: F Behr

Etwa 20 % der Ceratiten des germanischen Muschelkalkes sind
von Epoken (echte Epokie) besiedelt. Im Gegensatz zu Nautilus
(Schema 1b) sind trotz betrachtlicher Gewichtszunahme weder
beim Kammerbau noch am Gehdusequerschnitt anormale
Bildungen zu erkennen. Dies wird als ein sicherer Hinweis fiir
eine fehlende Gewichtsregulierung gedeutet.

Abb. 3: Germanonautilus bidorsatus, DE 142 mm, Original
REIN (1997 a: Abb. 2). Echte Epokie von mehr als 300
Placunopsis ostracina und Spirorbis valvata. Foto: F Behr.
Ahnlich wie bei Ceratites ist echte Epokie auf Germanonautilus
gleichfalls haufig und ohne negative Folgen in der Ontogenie.
Die in der Abbildung sichtbar vom Weichkorper iiberwachsenen
Placunopsis-Generationen belegen die lange Uberlebenszeit des
Wirtes mit den Epoken. Die fehlenden Reaktionen beim
Gehdusebau auf diese Mehrbelastung zeigen, dal auch
Germanonautilus noch kein Schwebegleichgewicht regulierte.

Abb. 4: Ceratites compressus, DE 77 mm, iiberwachsene
Placunopsis ostracina. Original REIN (1966: Abb. 8), Foto: F.
Behr.

Das Gehduse von Ceratites ist eine planspiral aufgerollte Rohre.
Beim Uberwachsen der Epoken am Miindungsrand des Gehéuses
entsteht in Abhangigkeit von der GroBe des Hindernisses ein von
auflen sichtbarer Knick in der Windung. Sowohl die sich dauernd
andernde Gehdusesymmetrie, als auch die in GroBe und Gewicht
veranderlichen Epoken haben eine stdndige anormale Verlage-
rung des Korperschwerpunktes wahrend der weiteren Ontogenie
zur Folge. Diese vom Organismus des Wirtes unkontrollierbaren
Veranderungen sind mit einer nektonischen Lebensweise im
Zustand des Schwebegleichgewichtes unvereinbar.
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Abb. 5a: Germanonautilus tridorsatus, dicht stehende Septen
am hinteren Nabelrand und vor der Wohnkammer, Original REIN
(1997 b: Abb. 6a), Foto: F. Behr.

Der Weichkérper von Germanonautilus liegt in der
Wohnkammer direkt auf der vorigen Windung. Das hat zur
Folge, daB aufsitzende Epoken vom elastischen Weichkorper
iiberwachsen werden und dabei keine duBerlich sichtbaren
Veranderungen am Gehéusebau entstehen. Die Probleme kom-
men, wenn der apikale Teil des Weichkorpers die neuen Septen
iber die Epoken-Reste einpassen muB. Dabei kann es zu
Verlagerungen des Siphos und extrem dicht stehenden Septen
kommen. Mit derartig geringem Kammervolumen sind die vom
rezenten Nautilus bekannten, in engen Grenzen méglichen
gewichtsregulierenden Prozesse mit der Kammerfliissigkeit
undenkbar. Wenn Germanonautilus derartige Situationen trotz-
dem problemlos iiberstand, ist das ein weiterer Hinweis daflr,
daB er kein Schwebegleichgewicht regulieren konnte.



Ceratites und Germanonautilus gleich. Das dndert
sich jedoch mit dem Uberwachsen des/der Epdken
durch das Gehduse des Wirtes. Die dabei entstehen-
den Probleme fuir den Wirt sind aufgrund ihrer ge-
gensdtzlichen Gehdusemorphologie grundverschie-
den.

3.2.1. Besonderheiten bei Ceratites

Das Ceratiten-Gehduse besteht aus einer rundum
geschlossenen, planspiral aufgerollten Réhre mit
einer Wohnkammerldange von 180°. Da beim Ge-
hdusewachstum diese Rohre iiber die Epdken ge-
baut werden mufite, verdndert sich abhidngig von
der Grofle des Hindernisses, durch einen Knick in
der Windung das dufBere Erscheinungsbild (REIN
1996a). Fiir einen Ceratiten in postulierter
Schwimmlage widren durch die stdndige Verla-
gerung des KSP beim Wachstum und der damit ver-
bundenen Verdnderung der Geh&usestellung im
Wasser ernsthafte Probleme bei einer horizontalen
Fortbewegung mit Trichterschub entstanden.

3.2.2. Besonderheiten bei Germanonautilus

Im Unterschied zu Ceratites wird von Germano-
nautilus (und Nautilus) beim Gehdusewachstum die
Schale beidseitig direkt an die Lateralseite der iiber-
bauten Windung gekittet (Nahtbildung). Das hat zur
Folge, dafl der Weichkdrper im gesamten Wohn-
kammerbereich unmittelbar auf der AufBenschale
der vorigen Windung liegt. Beim Uberwachsen dar-
auf festsitzender Epoken durch den elastischen
Weichkorper sind folglich am Gehédusebau keine
Verdnderungen zu erwarten. Echte Probleme entste-
hen fiir den hinteren Weichkorper erst beim Einbau
der Septen auf und iiber die Epdken. Die Ursache
dafir liegt in der speziellen Bauweise dergestalt,
dal} das neue stark gewdlbte Septum an den Ansatz-
stellen im Gehduse dachziegelartig das zuvor
gebaute iiberlappt. Bei groBeren "Hindernissen" hat
der offensichtlich nicht sehr elastische apikale
Mantel Probleme beim Einbau des neuen Septums.
Es kommt zu aberranten Bildungen bei denen z. T.
auch der Sipho in ungewohnlicher Weise verlagert
werden kann (REIN 1997).

Abb. 6: Vagil-benthonische Lebensweise von Ceratites

(a) Fiir die Gehéusestellung frei beweglicher ectocochleater Cephalopoden gelten die von TRUEMAN (1941) prazisierten biomechanischen
GesetzmaBigkeiten. Danach liegen KSP und AMP immer senkrecht iibereinander. Die stabile Lage des Gehduses wird vom Abstand des
KSP vom AMP beeinflufit. Je ndher beide Punkte zusammenriicken (evolute Gehause, lange Wohnkammern), um so instabiler wird das
System. Fiir Ceratites mit 180° Wohnkammerldnge ist damit eine Gehausestellung vorgegeben, bei der die Miindung nach vorn oben zeigt.
Weder in der freien Wassersdule, noch am Boden wire damit eine Fortbewegung mittels Trichterschub (T) wie bei Nautilus mdglich.

(b) Beriicksichtigt man die Fahigkeit der Ceratiten, problemlos groere Zusatzbelastungen zu bewegen, so ist dies nur bei stindiger
Kraftiibertragung (P) vom Gehduse mit Bodenkontakt moglich. Sowohl die Gestalt des Weichkdrpers als auch die Stellung des Gehéuses

bleiben dabei hypothetisch.
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Das geringe Kammervolumen zwischen den aber-
ranten Septen deutet an, dafl unter diesen Bedin-
gungen eine kurzzeitige Gewichtsregulierung mit
Kammerflissigkeit, wie sie der rezente Nautilus
praktiziert, undenkbar wird. Die groBe Uberlebens-
dauer derartiger Grenzfille ist ein weiteres Indiz
dafiir, dall Germanonautilus noch kein Schwebe-
gleichgewicht erzeugen konnte.

4. Horizontale Fortbewegung

Da in Schwimmstellung Auftriebsmittelpunkt
(AMP) und Kérperschwerpunkt (KSP) immer senk-
recht Ubereinander liegen (TRUEMAN 1941),
schrinkt ein planspiral aufgerolites starres Auflen-
gehduse die Beweglichkeit enorm ein. Aufgrund
dieser hydrostatischen GesetzmaBigkeit ist die Posi-
tion der Gehdusemiindung von der Wohnkammer-
lange abhingig. Wegen seiner relativ kurzen Wohn-
kammer (ca. 135°) zeigt die Miindung des rezenten
Nautilus stets nach vorn unten und ermdglicht im
Schwebegleichgewicht mit geringstem Krafteinsatz
eine horizontale Fortbewegung mittels Trichter-
schub. Diese Art der Fortbewegung wiirde mit jeder
weiteren Verlangerung der Wohnkammer immer
uneffektiver. Zum einen ndhert sich dabei der
Korperschwerpunkt immer mehr dem Auftriebs-
mittelpunkt. Das hat eine zunehmende Instabilitdt
der Gehausestellung zur Folge. Zum anderen pen-
delt die Gehdusemiindung immer mehr nach oben,

Abb. 7: Necto-benthonische Lebensweise von Germanonautilus.
(a) Konstruktionsschema des Germanonautilus-Gehauses

Marginal 160°

&)

so daf3 schlieBlich der Trichterschub (T) nicht mehr
vom Boden weg fiihrt (EBEL 1983).

Bei am Boden aufsitzenden Gehdusen ab einer
Wohnkammerldnge von 180° und mehr wiére die
Miindung nach vorn oben ausgerichtet. Aus dieser
Stellung erscheint ein aktiver Ortswechsel mit
Trichterschub nicht mehr denkbar. Wie aus den bis-
her angefiihrten Argumenten hervorgeht, waren die
Gehduse von Ceratites und Germanonautilus zu
schwer zum Schweben. Deshalb trifft dieses Pro-
blem auf beide zu. Aus diesen Griinden stellt sich
bei benthonischer Lebensweise die Frage nach einer
biomechanisch praktikablen horizontalen Fortbe-
wegungsweise. Die Antwort erkldrt sich aus ihrer
unterschiedlichen Gehdusemorphologie.

4.1. Besonderheiten bei Ceratites

Bei Ceratites steht der Miindungsrand der 180° lan-
gen Wohnkammer anndhernd senkrecht zum Nabel.
Theoretisch wire bei diesem Gehdusebau eine hori-
zontale Fortbewegung in Schwimmlage wie bei
Nautilus mit Trichterschub gerade noch méglich.
Allerdings wiirde die stiandige Verlagerung des Kor-
perschwerpunktes durch Epoken-Bewuchs schon
bald diese Fiahigkeit begrenzen (REIN 1996). Bei
benthischer Lebensweise konnte eine Fortbewe-
gung mittels Trichterschub in keinem Fall vom
Boden wegfiihren. Deshalb sind aus biomechani-
scher Sicht horizontale Ortswechsel fiir Ceratiten

Trichter 120°

(b) Trotz einer Wohnkammerldnge von 210° im Nabelbereich erméglicht die besondere Gehdusemorphologie des Germanonautilus aktive
Schwimmbewegungen. Zum einen weil der Abstand von AMP zu KSP eine relativ stabile Gehduse-Lage vermittelt. Zum anderen weil
seine ventrale Trichtermiindung bis auf 120° vor das letzte Septum zuriick reicht und der Trichterschub nur ein geringes Drehmoment
erzeugt. Mit dieser Gehdusebauweise und der Fixierung des beweglichen muskuldsen Trichters an der Nabelkante und dem Marginalrand
wird ein nahezu senkrechtes Abheben vom Boden erméglicht. Im Unterschied zum rezenten Nautilus erfolgen diese Bewegungen jedoch

gegen die Schwerkraft und nicht aus dem Schwebegleichgewicht.
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nur bei stindigem Bodenkontakt vorstellbar, wobei
das Gehduse wie ein Hut getragen wird.

4.2. Besonderheiten bei Germanonautilus

Der Miindungsrand des Germanonautilus-Gehauses
zieht von der im Nabelbereich bis 210° langen
Wohnkammer zur Marginalkante auf 160° zuriick
und endet ventral in einer weiten Trichtermiindung
bei 120°. Im Unterschied zu Ceratites liegt bei die-
ser Gehdusekonstruktion die breite Ventralseite mit
der weiten Trichtermiindung stabil am Boden auf.
Da Korperschwerpunkt und Auftriebsmittelpunkt
relativ weit auseinander liegen, resultiert daraus
eine einigermafen stabile Schwimmlage. Aus bio-
mechanischer Sicht sind damit gute Vorausset-
zungen gegeben, mit Hilfe eines grofen muskulo-
sen Trichters kurzzeitig aktiv in vertikaler und hori-
zontaler Richtung zu schwimmen (REIN 1998).
Dabei macht die groBe ventrale Trichter-Offnung
das Gehduse optimal manovrierfahig.

5. Schlufifolgerungen

Das Vorkommen betrichtlicher Mengen von Epd-
ken, die auf den Gehdusen gemanischer Ceratiten
und Germanonautilus siedelten, wirft die Frage auf,
ob ihr Phragmokon wirklich ein gewichtsregulie-
rendes Organ zum Erhalt eines Schwebegleichge-
wichts war. Ausgehend vom Archimedischen
Prinzip miissen bei nektonischer Lebensweise alle
Cephalopoden mit einem Auflengehduse auf zusétz-
liche Gewichtserh6hung reagieren. Dafiir bleiben
dem Individuum lediglich zwei Méglichkeiten. Ent-
weder erhohte es zusitzlich seinen Auftrieb durch
VergroBerung des normalen Gehdusequerschnitts,
oder es glich das Mehrgewicht durch Fliissigkeits-
abgabe und zusitzlichen Kammerbau aus.

Das Fehlen jeglicher Reaktionen auf die
Gewichtszunahme durch die Epoken muf3 deshalb
als Beweis dafiir gedeutet werden, dafl weder Cera-
tites noch Germanonautilus ein Schwebegleichge-
wicht erzeugen konnten. Die langzeitige und pro-
blemlose Tolerierung des Zusatzgewichts wird viel-
mehr als Hinweis dafiir gedeutet, dall beide auch
ohne Epoken zu schwer zum Schweben waren und
benthisch lebten. Aufgrund ihrer abweichenden Ge-
hdusemorphologie unterscheidet sich jedoch ihre
Lebensweise deutlich voneinander.

Bei Ceratites mit einer 180° langen Wohnkammer
sind horizontale Ortswechsel nur bei stindigem Bo-

denkontakt denkbar, wobei das Gehduse wie ein
Hut getragen wird. Demgegeniiber erscheinen bei
Germanonautilus aufgrund seiner abweichenden
Gehéduseform kurzzeitig aktive Schwimmbewe-
gungen gegen die Schwerkraft mit einer kréiftigen
Trichtermuskulatur in vertikaler und horizontaler
Richtung moglich. Die angefiihrten Beispiele aus
dem Muschelkalk zeigen, dafi das Vorhandensein
eines Kammerapparats bei Schalencephalopoden
noch nicht als Nachweis fiir ein gewichtsregulieren-
des Organ zur Erzielung eines Schwebegleichge-
wichtes angesehen werden kann. Es ist vielmehr zu
vermuten, dafl diese Féhigkeit des rezenten Nau-
tilus erst spdter erworben wurde und somit eine
Apomorphie darstellt.

Dank
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Grimm (Erfurt) und M. Hartmann (Erfurt) fiir anre-
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fiir die Hilfe bei der Literatursuche und Herrn F.
Behr fiir die Anfertigung der Fotos.
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