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na een uur was het dier 100 m gestegen. Voor 600 m 
passief stijgen heeft Nautilus gemiddeld 8 uur nodig. 
Actief zwemmend kan hij het heel wat vlugger: in 
7 minuten kan hij dan 100 m omhoog! Weliswaar kan 
het passieve waterpomp-systeem worden ingezet om 
aanpassing op lange termijn mogelijk te maken, de 
dagelijkse migratie - Nautilus varieert de diepte van 
zijn leefmilieu tussen 600 m overdag en dicht bij 
zeeniveau 's nachts - legt hij beter zwemmend af. 

De vertaling van deze gegevens naar de mogelijkhe­
den van ammonieten is een speculatieve bezigheid, 
zoals we later nog zullen zien (pag. 116). Wel komt de 
structuur van de phragmocoon (het gekamerde deel 
van de schaal) treffend overeen met die van Nautilus. 
Er is dan ook geen reden om aan te nemen dat am­
monieten met hun siphonaal systeem tot iets in staat 
waren wat Nautilus niet kan: snel stijgen en dalen. 
Sommige onderzoekers menen, dat speciaal de 
planktonische vormen wel zwemmend in staat waren 
tot snelle verticale migratie. 

De functie van het septum 

In de eerste plaats dienen de septa als afscheiding 
van de luchtkamers. 
Bij nautiloiden is de vorm van de septa mechanisch 
geanalyseerd en daarbij bleek, dat een tweede 
functie is het opvangen van de frontale druk, die door 
het water via de apertuur op het lichaam wordt 
uitgeoefend. De septa van de recente Nautilus zijn 
niet geconstrueerd om zijdelingse druk op te vangen. 
Zij dragen dan ook niet wezenlijk bij tot versterking 
van de schaal tegen implosie: het inklappen van de 
schaal door de omringende druk. 
Hoe is de situatie bij ammonieten? Het septum, dat 
gevormd wordt als tussenschot in het achterste deel van 
de woonkamer, heeft een licht gebogen, glad oppervlak, 
afb. 12. Waar het septum de binnenkant van de schaal 
raakt is het sterk geplooid. De analyse van de mechani­
sche eigenschappen van ammonieten-septa heeft duide­
lijk gemaakt, dat zij de ideale vorm van gewelf-onder­
steuning zeer dicht benaderen. Zij waren dus wèl in staat 
om zijdelingse druk op te vangen. Behalve dat ammonie­
ten waren toegerust om de frontale druk te weerstaan, 
moeten hun septa in staat zijn geweest als spanten van 

Bij de kleurenfoto's 

I. Pleuroceras spinatum; Boven-Pliensbachien (Lias 5), Jura; 
Heiningen, Würt temberg , B R D . Afm. 70 x 58 x 24 mm. Collectie 
Nationaal Natuurhistorisch Museum, Leiden, nr. 1540. 

II. Dactylioceras commune; Onder-Toarcien, Lias, Jura; Whitby, 
Yorkshire, G B . Afm. 80 x 73 x 18 mm. Collectie N N M Leiden, St 
19305. 

III. Hildoceras bifrons (met complete peristoom); Onder-
Toarcien, Lias, Jura; Whitby, Yorkshire, G B . Afm. 65 x 55 x 18 
mm. Collectie N N M Leiden, nr. 2744. 

IV. Macrocephalites macrocephalus; Onder-Callovien, Dogger, 
Jura; Staffelstein, Franken, B R D . Afm. 58 x 45 x 26 mm. Collectie 
N N M Leiden, nr. 7157. 

Afb 13. Vereenvoudigde anatomie en musculatuur van Nautilus, 
in overlangse doorsnede (A) en dwarsdoorsnede (B), vergeleken 
met een hypothetische weergave van een ammoniet (C en D). 
Naar Mutvei en Reyment. De ligging annex relatief geringe 
grootte van de samentrekkende spieren en de vorm van de 
mantelholte zouden bij ammonieten een krachtige wateruitstoot 
via een hyponoom verhinderen, waardoor snelle voortbeweging 
uitgesloten was. 

een schip de dunne schaalwand voor implosie te vrij­
waren. Binnen de genetisch beperkte mogelijkheden is de 
vorm van de septa bij ammonieten het best bereikbare 
bouwsel tegen implosie van voren en van opzij. Zie de 
röntgenfoto op de achterflap van het omslag. 
Nautilus heeft geen ingewikkeld geplooide suturen nodig; 
de schaalwand is dik en sterk gebogen, zoals een 
romaanse kerkboog. 
Bij ammonieten daarentegen bleken grote afwijkingen van 
het ronde / ovale / eivormige grondpatroon van de schaal-
vorm mogelijk, zoals extreem hoge en platte vormen. Dat 
ze van deze mogelijkheden een dankbaar en inventief 
gebruik hebben gemaakt bewijst afb. 5. Bij rechte of los-
gewonden vormen functioneerde een 4- of 6-stralige 
bouw van het septum mechanisch gezien het best. 
Afb. 12 C vertoont een 6-stralige bouw. 
De algemene regel is: de septa van nautiloiden staan bol 
naar achteren, zo kunnen ze het best de frontale water­
druk weerstaan. De septa van ammonoiden staan bol 
naar voren; hierop bestaan echter uitzonderingen. 
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De functie van de woonkamer 

De woonkamer was de verblijfplaats en de omhulling van 
de weke delen van het dier. De woonkamer is bij 
ammonieten in verhouding altijd langer dan bij nautiloiden; 
het ammonietenlichaam was min of meer wormvormig. 
Zoals bij alle mollusken met een uitwendige schaal wordt 
het weke lichaam van het dier aan de schaal vastgehecht 
door middel van spieren. Op de binnenkant van de schaal 
zijn bij de meeste mollusken dan ook spieraanhechtings-
plaatsen te zien. Bij Nautilus zitten die in het achterste 
deel van de woonkamer. Ten eerste is er een paar van 
dorso-lateraal (aan weerszijden van het rugmidden) 
liggende aanhechtingsplaatsen van de retractor-spieren. 
Deze spieren, die de terugtrekking regelen, vormen het 
dak van de mantelholte, zoals afb. 13 laat zien. 
In de tweede plaats is er lateraal en ventraal een ring­
vormige band van 1 -1,5 cm breed: de annulus, waaraan 
door middel van het zg. periproct de ingewandzak is 
vastgehecht. 

De gepaarde retractorspieren bij Nautilus, die dorsaal 
tegen de mantelholte aanliggen, zorgen ervoor dat water 
met kracht uit de mantelholte wordt geperst. Dit gebeurt 
via de hyponoom, een gespierd slurfje. Door de stand 
van de hyponoom te variëren kan Nautilus een gerichte 
straal produceren, door middel van het principe van e e n 
raket; door de tegendruk wordt er een achterwaartse 
beweging veroorzaakt. 
In de schaal is aan de ventrale zijde een uitbochting: de 
hyponomale sinus, die ruimte biedt aan de slurf. D e 
hyponoom van Nautilus is het morfologische equivalent 
van de voet bij de slak. 
Bij ammonieten zijn drie soorten spieraanhechtingen 
onderkend: 
1. dorsaal, dicht bij de rand van de navel, is een gepaarde 
aanhechtingsplaats gevonden. Deze moet van de retrac-
torspier geweest zijn, gezien zijn dorsale ligging en het feit 
dat hij gepaard is; 
2. in enkele gevallen is een op een annulus lijkende struc­
tuur gevonden; 
3. ventraal, dicht bij de uitmonding van de sipho. Hier 
bevindt zich soms een ongepaarde, halvemaanvormige 
spieraanhechting. Deze kan ofwel de aanhechtingsplaats 
van de sipho zijn, of de retractorspier van de kieuwen. In 
het laatste geval is hij te vergelijken met de kieuwretrac-
torspier bij dibranchiate cephalopoden. 

Wat de situatie bij ammonieten betreft is de algemene 
mening, dat de exteem dorsale ligging en de lengte van 
de retractor-spieren niet erg geschikt zijn om de lang­
gerekte mantelholte zodanig te verkleinen, dat e e n krach­
tige uitstoot van water kan worden geproduceerd, behalve 
misschien bij involute schalen. Bovendien ontbreekt bij 
het merendeel van de ammonieten een hyponomale 
sinus. Vele ammonieten hebben juist een verlengde 
ventrale mondrand in plaats van een inbochting. Niettemin 
zijn alle onderzoekers het erover eens, dat ook de ammo­
nieten zich volgens het raket-principe moeten hebben 
voortbewogen. Mogelijk deden ze dit met een hyponoom 
die minder was ontwikkeld dan bij Nautilus, of hadden z e 
een gepaarde uitstroom-opening aan weerszijden van het 
ventrale uitsteeksel. De nauwe verwantschap van ammo­
nieten met de recente tienarmige inktvissen zou kunnen 
betekenen, dat de ammonieten de mantelholte op ver­

gelijkbare wijze samentrokken, d.w.z. met ringspieren, die 
bij Nautilus ontbreken. Dit is een zeer plausibele aanname. 
Al met al zouden ammonieten een zwemsnelheid hebben 
gehad, die vergelijkbaar is met die van Nautilus. 

In de ammonieten-woonkamer bevonden zich de weke 
delen; hiervan is bar weinig bekend. Zo weet men niets 
met zekerheid over het aantal armen. Lehmann conclu­
deert uit zeer dubieuze structuren in de Solnhofen-
kalksteen dat er 8 of 10 armen moeten zijn geweest. Is 
hier de wens de vader van de gedachte? Orthoceras, de 
rechtstreekse voorouder van de ammonieten, had wel 10 
armen. De recente inktvissen, die van de Bactriten (de 
oudste ammonieten) afstammen, hebben ook 8 of 10 
armen. Daarentegen heeft Nautilus ongeveer 90 cirri. 
In enkele exemplaren is een zwarte kleurstof, melanine, 
aangetoond. Dit wijst op het voorkomen van een inktzak. 
Dit was het geval bij Eopsiloceras (Boven-Trias) en in 
Bochianites (Onder-Krijt). Waarschijnlijk was ook een 
inktzak aanwezig in Eleganticeras (nog niet chemisch 
geanalyseerd), in Ptychites, Dactylioceras, Endoceras. 
Maar hier kunnen het ook anderssoortige klieren zijn 
geweest, bijv. lichtorganen of gifklieren. 

Kieuwen waren zeker aanwezig; of het er twee of vier 
waren is nog de vraag. Bij Hildoceras levisoni zijn twee 
kieuwachtige structuren te zien, die nauwelijks als iets 
anders dan kieuwen kunnen worden geïnterpreteerd. De 
excellente preservatie doet vermoeden, dat het er niet 
meer dan twee waren. Dit zou dan betekenen dat de 
subklasse der Ammonoidea, net als die der Coleoidea, tot 
de dibranchiaten (tweekieuwigen) zou behoren. 

Eierbuideltjes zijn aangetoond in de woonkamers van 
enkele macroconchen (grote, vrouwelijke exemplaren) van 
Eleganticeras. 

Kaken en radula 

Tot nu toe zijn bij ammonieten drie typen kaken aangetoond: 
1. Kaken met snavelpunten. Deze lijken tamelijk veel op die 
van recente Coleoidea; ze komen voor in Paleozoicum en 
Trias. De dragers ervan zouden een carnivoor dieet gehad 
hebben, vergelijkbaar met dat van de huidige inktvissen, en 
hebben bestaan uit vissen, krabben en schelpdieren. 

Afb. 14. Modellen van kauwapparaten. A. De kalkige onderkaak 
uit één stuk (anaptychus) van Psiloceras sp. 
B. De (niet-verkalkte) anaptychus van Hildaites levisoni is bedekt 
door een paar kalkige aptychi, van het type cornaptychi. Lengte 
van deze gegroefde kalkplaatjes: 35 mm, bij een doorsnee van 
± 17 cm van de betreffende ammoniet. De bovenkaak is in beide 
gevallen niet verkalkt, en blijft slechts in uitzonderingsgevallen 
bewaard. 
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2. Kaken met verkalkte punten, zoals bij Nautilus. Een 
voorbeeld is Gaudryceras uit het Boven-Krijt. 
3. Sterk gespecialiseerde kaken: anaptychen en 
aptychen. Dit zijn onderkaken. 

Anaptychen zijn chitineuze, halvemaan-vormige plaatjes 
uit é é n stuk. 
Aptychen zijn kleppen van calciet, met een recht schar­
nier, zonder tanden (vandaar de naam). Ze bestaan uit 
twee symmetrische stukken, net als de schelp van een 
bivalve, een mossel bijvoorbeeld. Eigenlijk zijn het kalk-
overgroeiingen op beide flanken van een anaptychus. De 
tweekleppigheid is het gevolg van de fossilisatie; hierbij 
wordt de hoornige binnenlaag, de eigenlijke anaptychus, 
gebroken en blijven de kalkige "kleppen" over, afb. 14. 
Soms is de chitineuze binnenkant nog bewaard. 
Het waarom van die kalkovergroeiing is onzeker. Deze 
kan zuiver fysiologisch van aard zijn, maar ook kan de 
(an)aptychus een tweede functie hebben: als deksel 
(operculum) om het dier bij terugtrekking in de woonka­
mer tegen de buitenwereld te beschermen. Trouwens: tot 
1970 toe werd aan aptychen algemeen deze rol van dek­
sel toegeschreven. Het was aan een toevalsvondst te 
danken, dat de functie als onderkaak aannemelijk werd. 
Misschien was de anaptychus wel uitstulpbaar, 
en schraapte het dier ermee over de 
zeebodem. De vorm lijkt ook wat op een schep; 
de onderkaken zijn niet-snijdend, want aan de 
voorzijde is geen snede of snavel te bekennen. 
Afb. 15. 

Bovenkaken zijn alleen gevonden in samen­
hang met de onderkaken in woonkamers van 
ammonieten. Ze zijn volledig chitineus en heb­
ben een stompe punt. 

Er zijn verscheidene vondsten bekend waar 
een radula bewaard is gebleven, o.a. bij 
Eosanites, Eleganticeras en Arnioceras. Dit is 
een soort vijltje op een tong, en heeft een met 
tanden vergelijkbare functie. Ook andere week­
dieren, zoals slakken, Scaphopoden en 
Amphineura hebben een radula. 
De radula van ammonieten bezit rijen van 
7 tandjes, net als bij de recente coleoiden. 
Bezitters van dit smalle type noemt men 
anguste-radulata. Afb. 16. Nautilus heeft rijen 
van 13 tanden, dit brede type wordt late-
radulata genoemd. 

Afb. 15. Enkele typen van onderkaakfragmenten: aptychi. Deze 
worden doorgaans gevonden als losse klepjes, omdat de 
verbindende binnenlaag niet is gefossiliseerd. 
Type a: cornaptychus, voorkomend bij Hildoceraten; 
b. lamelaptychus, bij Haploceraten en Phylloceraten; 
c. striaptychus, bij Scaphites; 
d. prestriaptychus, bij Stephanoceraten en Parkinsonia; 
e. granulaptychus, b//Perisphinctes; 
f. laevaptychus, bijAspidoceraten. 

Maag- en maaginhoud 

Ammonieten waren carnivoren. Bewijzen voor hun dierlijk 
menu zijn vondsten van ammonieten met woonkamers 
waarin onverteerbare resten van prooidieren werden 
aangetroffen. Voorbeelden zijn: Arnioceras met foramini-
feren- en ostracodenschaaltjes; een Hildoceras met een 
boven- en onderkaakje van een ammonietje, en é é n met 
schaalfragmenten van brachiopoden; een Physoderoce-
ras, waarin veel Saccocoma voorkwam (dit is een stengel-
loze zeelelie, zeer algemeen in de Solnhofen-plaatkalk). 
Tot slot een Oppelia, met veel gebroken aptychi van 
ammonietjes die 1/10 van zijn grootte hebben. Al deze 
prooidieren zijn benthische organismen, d.w.z. dieren die 
op of bij de zeebodem leefden. Hieruit kan worden afge­
leid, dat vele ammonieten dicht langs de bodem zwem­
mend hun voedsel zochten. Het waren dus zeker geen 
rovers, zoals de recente inktvissen. 

De functie van de schaal 

De schaal bestond uit aragoniet en diende ongetwijfeld 
om de weke delen te beschermen. Ook konden de spie­
ren eraan worden vastgehecht en, last but not least, was 
het een hydrostatisch apparaat, waarmee de positieve of 
negatieve opwaartse druk geneutraliseerd kon worden. 
Daarmee was de schaal een ingenieus drijf apparaat; er is 
dan ook geen reden te bedenken, waarom de ammonie­
ten het niet als zodanig zouden hebben gebruikt. De 
meeste onderzoekers zijn ervan overtuigd, dat alleen 
daarom al de ammonieten zich zwevend in het water 

Afb. 16. Schematische tekening van een dwarsrij radula van:A. Eleganticeras; B. 
Eosianites. C. Een complete radula van Eosianites sp. uit Uruguay, ±9x15 mm, 
naar een foto uit Lehmann, 1987. 
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ophielden. Maar door de mogelijkheid 
dat aptychi de functie van een schep 
hadden wordt ook gedacht aan een 
benthische levenswijze (Lehmann). 
Ammonieten hebben een dunnere en 
lichtere schaal dan Nautiloiden. Het is 
zeer wel mogelijk dat er als hydrosta­
tische compensatie voor zo'n lichtere 
schaal relatief meer water en minder 
gas in de ammonieten-woonkamers 
heeft gezeten. Reyment deed proeven 
met het drijfvermogen. Het bleek, dat 
het drijfvermogen van de ammonieten-
schaal in het algemeen veel groter is 
dat dat van Nautilus. 
Daar staat tegenover, dat Phylloceraten en Lytoceraten 
complexe sutuurlijnen combineren met een dikke schaal. 
Maar deze ammonietengroepen waren ook juist degene 
die in open zee leefden, zoals de pelagische afzettingen 
aantonen waarin zij vooral worden gevonden. 

In heel zeldzame gevallen zijn schalen gevonden waarop 
de resten van een kleurtekening te zien is. Deze zal onge­
twijfeld gediend hebben als camouflage, net als de bruine 
tekening op de c r ème Nautilus-schaal. Dit wijst erop, dat 
althans deze ammonieten in de fotische zone leefden, 
d.w.z. daar, waar het licht doordringt. Dit is in de zee tot 
ongeveer 200 m diepte het geval. 

Ribben 

De ribben dienden ongetwijfeld om de dunne schaal te 
verstevigen. (Wij maken met golfkarton en gegolfd 
plaatijzer van hetzelfde principe gebruik.) 
Ook wordt met ribben in bepaalde gevallen een betere 
stroomlijning verkregen. Chamberlain nam stroomlijn-
proeven en toonde aan, dat er een duidelijke verminde­
ring van weerstand was bij vormen met niet al te grove 
ribben, die sigmoidaal (S-vormig) zijn gebogen. 

Stekels 

Op een gladde schaal kunnen zich gemakkelijk vreemde 
organismen vastzetten: kokerwormen, mosselen, enz. 

Afb. 17. Voorbeelden van apertura van ammonietenschalen. 

Deze zg. epizoa kunnen een onverantwoorde verzwaring 
van de schaal betekenen. De ontwikkeling van stekels 
moet de aangroei van epöken zeker hebben tegen­
gegaan. 
Ook zullen stekels de stabiliteit in het water hebben ver­
groot. Een te snelle voortbeweging en te snel zinken 
werden ermee tegengegaan. Deze weerstand had een 
betere balans in het water tot gevolg. Door het grotere 
gewicht dat een schaal door stekels krijgt kan in enkele 
gevallen ook een ballast-werking van belang zijn geweest. 
Ook kunnen stekels waarde hebben gehad als camou­
flage-middel. Eventueel kunnen ze voor seksueel vertoon 
hebben gediend: om het andere geslacht te imponeren. 
In geen geval waren stekels geschikt om het dier tegen 
roofdieren te beschermen. De stekels zijn hol en teer en 
te breekbaar. 

De oren en het ventrale uitsteeksel 

Wellicht hadden de ammonieten, evenals de recente 10-
armigen, twee extra lange armen (tentakelarmen) om het 
wijfje tijdens de paring mee vast te houden. Waarschijnlijk 
dienden de oren aan de voorzijde van de schaal voor de 
bevestiging van deze armen. Het is mogelijk dat het 
ventrale uitsteeksel diende tot bescherming van de 
copulatie-arm (spadix). Afb. 17 en pag. 2. 

De ontwikkeling van een 
ammoniet 
De ontwikkeling van de ammoniet als individu - de 
ontogenie genoemd - bestaat uit drie stadia. 
1. Embryonaal stadium. Dit stadium komt in het ei tot 
ontwikkeling, zoals dat bij de meeste mollusken het geval 
is. In deze fase wordt de protoconch gevormd; deze 
stemt in grootte overeen met de grootte van het ei. In het 
ei speelt zich het trochophore larvestadium af. 
2. Larvaal stadium. Waarschijnlijk kroop de ammoniet als 
veliger larve uit het ei. De eerste winding heeft tot aan de 
nepiontische insnoering nog geen parelmoerlaag. Wel is 
er een brede ventrale inbochting, die ruimte gaf aan een 
ventraal, naar buiten hangend velum: een krans van 

beweeglijke ciliën. Dit beweeglijke, planktonische stadium 
duurt bij mollusken over het algemeen enkele uren tot 
enkele maanden. Ammonieten zullen geen uitzondering 
op deze regel gevormd hebben. 
Aan het eind van het larvaal stadium wordt de protoconch 
afgesloten door het proseptum; de eerste luchtbel is dan 
ingesloten. In deze fase heet het schaaltje een 
prodissoconch. 
3. Post-larvaal stadium. Het eerste septum (primair 
septum) wordt aangelegd, het heeft nog een prismatische 
structuur. Alle volgende septa zijn van parelmoer. De 
schaal is nu een teleoconch. Afb.18. 
In het postlarvaal stadium kan nog een jeugdstadium en 
een volwassen stadium onderscheiden worden. Veelal 
verschilt het jeugdstadium in vorm en versiering - soms 
sterk - van het volwassen stadium. De volwassenheid is 
te zien aan: 
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