
Grondboor en Hamer, jrg. 40, no. 6, p. 185-205, 19 fig., december 1986 

Cardiotaxis heberti (COTTEAU 1860) EN Cardiaster granulosus 
(GOLDFUSS 1829) UIT HET ONDERSTE DEEL 

V A N DE FORMATIE V A N GULPEN (BOVEN-KRIJT): 
PALEOBIOLOGIE, VOORKOMEN EN 

SYSTEMATIEK 
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INLEIDING 
Aan de hand van in s//w-verzamelde exempla­

ren van de holasteroide echiniden Cardiotaxis 
heberti en Cardiaster granulosus wordt een re-
constructie van de leefwijze van deze soorten uit-
gewerkt. 
De exemplaren van C. heberti stammen, op twee 
na, alien uit de groeve Ciments Portland Liege-
ois (CPL, ontsluiting 61H-9) te Haccourt, Ou-
peye (Luik) uit het basale deel van de Kalksteen 
van Zeven Wegen (Formatie van Gulpen; l i -
tostratigrafie volgens W . M . F E L D E R 1975b). De 
bestudeerde corona's van C.granulosus zijn zon-
der uitzondering alien verzameld in dezelfde 
groeve, en wel in het onderste deel van de 
Kalksteen van Vijlen (Formatie van Gulpen); zie 
ook fig. 1. Daarnaast wordt kort aandacht 
besteed aan het voorkomen van genoemde soor­
ten in het Luiks-Limburgse bekken en aan hun 
systematiek. 

S Y S T E M A T I E K 
Orde Holasteroida D U R H A M & M E L V I L L E 1957 
Familie Holasteridae P I C T E T 1857 
Genus Cardiotaxis L A M B E R T 1917 
Generotype Cardiaster peroni L A M B E R T 1887 
(zie W A G N E R & D U R H A M 1966, p .U 528). 

1. Cardiotaxis heberti ( C O T T E A U 1860) 

1860 Cardiaster Heberti C O T T E A U in C O T T E A U 
& TRIGER , p. 240 

1874 Cardiaster Heberti - C O T T E A U , p. 655 
1895 Cartiaster maximus S C H L U T E R , p. 59, pi. 

3, fig. 1, la-c (vgl. S C H L U T E R 1900, p. 374) 
1898 Cardiaster Heberti - L A M B E R T , p. 176, 

pi. 2, fig. 11-12 
1900 Cartiaster maximus - S C H L U T E R , p. 372, 

pi. 17, fig. 1, 2; pi. 18, fig. 1, 2. 
1911 Cardiaster Heberti - L A M B E R T , p. 19, 

pi. 1, fig. 7-9 
1935 Cardiotaxis heberti - SMISER, p. 68 

Maasbreesestraat 55, 5921 EJ Venlo 
Da Costastraat 14, 5922 TB Venlo 

1978 Cardiotaxis heberti - K U T S C H E R , p. 627, 
pi. 1, fig. 1-6 

1984 Cardiotaxis heberti - J A G T , p. 152, fig. 7 

diagnose 
'Relatief grote, hartvormige corona's met uni-

seriale plastronbouw. Opvallend zijn de afge-
ronde kanten van de niet zeer diepe voorste groe­
ve, de in beide gepaarde ambulacra optredende 
spleetvormige porien en de gelijkmatige tuberku-
lering van de bovenzijde' (naar KUTSCHER '1978, 
p. 627). 

beschrijving 
Onderstaande beschrijving is opgemaakt aan 

de hand van 16 exemplaren, waarvan de afme-
tingen in tabel I zijn opgenomen. Er dient wel re-
kening gehouden te worden met het feit dat bijna 

Tabel I: Afmetingen (in mm) van de door ons bestu­
deerde corona's van Cardiotaxis heberti uit het basale 
deel van de Kalksteen van Zeven Wegen. Met uitzonde­
ring van WFM 1870 en 1871 (Loen-Lixhe) zijn alle 
exemplaren afkomstig uit de groeve CPL (Haccourt). 
De gebruikte afkortingen staan voor: MLM - coll. M. 
Langeveld (Maarheeze), WFM - coll. W.M. Felder 
(Natuurhistorisch Museum Maastricht), LLE - coll. L. 
Linssen (Echt), RNS - coll. R. van Neer (Sittard), JJV 
- coll. J. Jagt (Venlo). 

Kollektie Lengte Breedte Hoogte 

M L M 115 80.1 74.0 46.8 
M L M 1880 ca.85.5 ca.80.9 49.6 
W F M 1498 66.7 67.0 40.5 
W F M 1499 68.3 69.6 32.0 
W F M 1506 71.1 67.0 42.1 
W F M 1846 68.8 64.3 43.0 
W F M 1870 71.5 68.8 43.2 
W F M 1871 73.6 69.2 39.2 
W F M 2084 73.8 67.3 45.1 
W F M 2101 73.1 66.2 41.0 
L L E 173 71.5 67.0 42.1 
RNS — 62.3 62.1 37.3 
RNS — 62.8 58.9 35.4 
RNS — 63.6 61.5 37.5 
JJV 720 78.8 71.5 ca.47.0 
JJV 751 72.4 64.5 ca.41.0 
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Fig. 1: Lithostratigra-
fisch profiel van de 
groeve CPL, Haccourt 
(veranderd naar W.M. 
FELDER 1977). Ingete­
kend zijn de stratigrafi-
sche voorkomens van 
de door ons bestudeer­
de corona's van Cardi-
otaxis heberti en Cardi-
aster granulosus. 

al deze exemplaren (licht) beschadigd en/of ver­
drukt zijn, zodat de afmetingen slechts een 
oriënterend karakter kunnen hebben. 
Cardiotaxis heberti (fig. 3, 4 en 5) is een holaste-
roide echinide met een middelgrote, hartvormige 
corona* (lengte van de door ons bestudeerde 
exemplaren 60-85 mm.; vgl. 80-100 mm. (KUT-
S C H E R 1978, p. 628); 70-116 mm. ( S C H L Ü T E R 
1895, p. 60); tot ca. 123 mm. ( S C H L Ü T E R 1900, 
p. 375)), die ongveer even lang als breed is (zie 
tabel I). 

De bovenzijde van de corona is regelmatig af­
gerond; de grootste hoogte ligt boven het apicale 
schild. De omtrek van de corona doet sterk den­
ken aan die van Cardiaster granulosus. Cardio­

taxis heberti onderscheidt zich van de laatste 
vooral door de tuberkulering van de bovenzijde, 
de relatief zwakker ontwikkelde voorste groeve 
(zie K U T S C H E R 1978, p. 628) en door zijn typi­
sche plastronbouw. De voorste groeve is het 
diepst rond de ambitus* en vervlakt zienderogen 
naar het apicale schild toe. Het is zelfs zo, dat ze 
dit schild niet bereikt, zoals dat wél het geval is 
bij C.granulosus. De groeve loopt vloeiend, niet 
kantig, over in de twee begrenzende 
interambulacra*. 

Het peristoom is relatief klein (5-7 mm.) ovaal 
van vorm en zonder duidelijk waarneembare lip. 
Het plastron is meridosternaal-uniseriaal* van 
bouw en bestaat uit trapeziumvormige platen die 
gescheiden zijn door nagenoeg horizontale sutu-
ren (zie M E L V I L L E & D U R H A M 1966, p. U 237; 
S C H L Ü T E R 1900, p. 374-375). * zie verklarende woordenlijst op pag. 203 
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Fig. 2: Plaat verdeling en -nummering van de onderzij­
de van een holasteroide echinide. De in de tekst gehan­
teerde symbolen voor de ambulacra en interambulacra 
zijn in deze figuur aangegeven. Veranderd naar ERNST 
(1972, fig. 5). 

Het apicale schild is duidelijk holasteroid, iets 
langgerekt en telt vier doorboorde genitaalpla-
ten. 
A III, dat de voorste groeve bevat, vertoont klei­
ne onopvallende poriënparen die ronde poriën 
voeren en die scheef ten opzichte van de groeve 
staan. De gepaarde ambulacra* (A I, A II, A IV 
en A V) (zie fig. 2) zijn niet in de schaal verzon­
ken en gelijk van bouw. De poriënrijen van de 
voorste en achterste gepaarde ambulacra zijn op­
gebouwd uit spleetvormige poriën die in elk paar 
een hoek met elkaar maken (zwak chevron­
achtig). De poriën uit de voorste rij van elk van 
deze ambulacra zijn iets kleiner dan die uit de 
achterste. Bij de apex staan de poriënparen zeer 
dicht op elkaar. 

De poriënparen worden van elkaar gescheiden 
door interporifere* rijen van miliaire* tuberkels, 
die niet verhoogd zijn en dus geen 'rug' vormen. 
In A II en A IV zijn deze tuberkels tot het 26-
28ste poriënpaar enkelrijig; in A I en A V tot het 
16-18de paar (gemeten bij exemplaar JJV 720, 
zie fig. 3 en 4). Dit kan uiteraard van exemplaar 
tot exemplaar verschillen, maar is door de vrij 
slechte conserveringstoestand van de bestudeer­
de corona's niet altijd precies na te gaan. 

De gepaarde ambulacra zijn licht gebogen en 
vertonen een zwakke neiging tot subpetaloide* 
ontwikkeling. L A M B E R T (1911, pl. 1, fig. 7-9; zie 
ook fig. 6 hier) beeldt een exemplaar af uit het 
Craie d'Obourg (Bovencampanien) van Harmig-
nies (Hainaut, B.) met sterk petaloide ambulacra 
(vooral A II en A IV). Waarschijnlijk gaat het 
hier om een pathologisch dan wel om een 

Fig. 3: Cardiotaxis heberti (COTTEAU 1860). Bove­
naanzicht. Formatie van Gulpen, basis Kalksteen van 
Zeven Wegen. Groeve C P L , Haccourt. Koll. Jagt, no. 
720. De maatstreep is 1 cm. Zie ook fig. 4. Foto J. Bel­
len. 

Fig. 4: Hetzelfde exemplaar als op fig. 3. Onderaan­
zicht. Het plastron (IA 5) en de rij periplastronale pla­
ten van A I zijn tijdens de diagenese ingedrukt. De 
maatstreep is 1 cm. Foto J. Bellen. 
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Fig. 5: Cardiotaxis heberti (COTTEAU 1860). Corona-
omtrek (onder- en zijaanzicht) van een exemplaar dat 
typisch is voor de 'populatie' uit de basale meter van 
de Zeven Wegen Kalksteen in de groeve CPL. Koll. 
Van Neer. De maatstreep is 1 cm. 

Fig. 6: Corona-omtrek van twee relatief hoge exempla­
ren van Cardiotaxis heberti. Individu 1 uit LAMBERT 
(1898, pl. 2, fig. 11 ,type-exemplaar van Holaster cordi-
formis SORIGNET, 1850 (non MORRIS, 1843)). Individu 
2 uit LAMBERT (1911, pl. 1, fig. 8). Beide op ware 
grootte. Vergelijk fig. 5. 

seniliteits-verschijnsel. Na bestudering van dit 
exemplaar in het Koninklijk Belgisch Instituut 
voor Natuurwetenschappen (KBIN, Brussel) 
werd ons overigens duidelijk dat de door L A M ­

BERT in pl . 1, fig. 8 in zijaanzicht aangegeven 
lijn vlak boven de basis (onder de ambitus) niet 
de marginaalfasciole* is; deze is bij dit individu 
zeer diffuus ontwikkeld. 

De sculptuur aan de onderzijde van de corona 

Fig. 7: Detail van de tuberkulering (marginaalfasciole) 
onder het periproct van het exemplaar van Cardiotaxis 
heberti uit fig. 5. De maatstreep is 1 cm. 

bestaat uit forse tuberkels op de rand van de 
plastronplaten en uit fijne miliaire tuberkels op 
de periplastronale* platen (A I en A V). Er 
bestaat een duidelijke toename in grootte van de 
tuberkels op de plastronplaten naar de randen 
toe. Rond de primaire tuberkels aan de onderzij­
de van de corona, die relatief klein ( 0 0.6 mm), 
doorboord en vrij fors gecrenuleerd zijn, liggen 
kransen van kleine miliaire tuberkels. 

De bovenzijde van de corona vertoont een 
sculptuur uit onregelmatig geordende, relatief 
kleine primaire tuberkels waartussen talrijke 
kleine miliaire tuberkels staan. Een concentratie 
van vergrote tuberkels zoals die optreedt op IA 
3, IA 2 en IA 5 en rond het apicale schild en die 
kenmerkend is voor C . granulosus (zie S C H L Ü ­

T E R 1895, p. 65; L A M B E R T 1898, p. 174) hebben 
we bij C.heberti niet vast kunnen stellen (zie ook 
K U T S C H E R 1978, p. 628). 

De marginaalfasciole verloopt regelmatig 
langs de ambitus en maakt op het anaalveld een 
zwakke bocht onder het periproct (fig. 7). Op de 
meeste exemplaren die we bestudeerd hebben is 
deze fasciole praktisch altijd vrij diffuus en dat 
niet alleen op het voorste deel van de corona. 
Aan de voorzijde, rond A III nemen primaire tu­
berkels de plaats van de fasciole grotendeels in 
(vgl. L A M B E R T 1898, p. 177). Meer details over 
de tuberkulering zijn verderop in dit artikel te 
vinden. 

geografische en stratigrafische verspreiding 
Cardiotaxis heberti wordt in de literatuur ver­

meld uit het Bovencampanien van de B R D : 
Rheinland Westfalen ('Untere Schichten mit Be­
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lemnitella mucronata\ S C H L U T E R 1895, p. 60; 

1900, p. 372), Hannover (ERNST 1975, p. 87), 
Lagerdorf (basiplana/spiniger-zone; S C H U L Z , 

1978, p. 80), Liineburg (SCHLUTER 1900, p. 
378), Vohrum-Peine ( S C H L U T E R 1900, p. 379) en 
van Hainaut (Belgie) ( L A M B E R T 1898, 1911; SMI-

SER 1935; C O T T E A U 1874). Bovendien treedt de 
soort op in het Ondermaastrichtien van Riigen 
(DDR; K U T S C H E R 1978) en het Bovenmaastrich-
tien van Denemarken ( A S G A A R D 1979). Voor het 
voorkomen in Luik-Limburg zie verder. 

fylogenie 
Het genus Cardiotaxis L A M B E R T 1917, dat 

zich hoofdzakelijk van Cardiaster FORBES 1850 

onderscheidt door zijn uniseriale plastronbouw 
( W A G N E R & D U R H A M 1966, p. U 528) is bekend 
vanaf het Boventuronien (ERNST 1972, p. 114, 
119). Als oudste vertegenwoordiger in N W -
Duitsland noemen ERNST & S C H U L Z (1974, p. 
39) Cardiotaxis aequituberculatus ( C O T T E A U , 

1876) uit het Coniacien-Santonien (involu-
tus/bucaillei- tot en met rogalae/westfalica-
zone) (zie ook E R N S T 1966). Zij zien in deze 
soort de fylogenetische voorloper van C.heberti. 
C. aequituberculatus onderscheidt zich van C. he­
berti door de geringere afmetingen, de minder 
dichte granulering van de bovenzijde en de peri-
plastronale platen, de minder constante ontwik-
keling van de marginaalfasciole en het minder 
regelmatig uniseriale plastron (ERNST & S C H U L Z 

1974, p. 41-42). 

C.lehmanni ( S T O L L E Y 1892), die in het Onder-
campanien van Hover (BRD) voorkomt (ERNST 
1975, p. 87), schijnt zich te onderscheiden van 
C.heberti door de goed ontwikkelde voorste 
groeve, de, vooral aan de voorzijde, brede coro­
na en de relatief korte porienparen in de gepaar­
de ambulacra (KUTSCHER 1978, p. 628). S C H L U ­

T E R (1900, p. 379) echter beschouwt C.lehmanni 
als identiek aan zijn Cardiaster maximus (= 
Cardiotaxis heberti). 

nomenclatuur 
De naam Cardiaster heberti (= Cardiotaxis 

heberti) werd terloops door C O T T E A U (in C O T ­

T E A U & T R I G E R 1860, p. 240; zie ook 1874, p. 

655) gei'ntroduceerd voor een holasteroide echi-
nide die tesamen voorkwamen met Cardiaster 
'ananchytis' (= C.granulosus) in Meudon (dep. 
Seine-et-Oise, Fr.). L A M B E R T (1898, p. 177) ver-
meldt dat i e nom nouveau' C. heberti werd inge-
voerd voor Holaster cordiformis SORIGNET, 

1859 (non MORRIS 1843). H.cordiformis M O R ­

RIS 1843 is identiek aan Spatangus cordiformis 
W O O D W A R D 1833, een soort die tegenwoordig in 
het genus Cardiaster geplaatst wordt en die door 
veel auteurs ( L A M B E R T 1898; W A G N E R & DUR­

H A M 1966 e.a.) synoniem geacht met Cardiaster 
granulosus. Zie voor wat dit betreft de opmer-
king bij Cardiaster granulosus hieronder. 

L A M B E R T (1898, p. 177, pi. 2, fig. 11-12) 
beeldt een vuursteenkern van het type van Ho­
laster cordiformis SORIGNET , non MORRIS , uit 
het 'craie de Louviers' (Eure) af (zie fig. 6 hier). 
S C H L U T E R (1900) tenslotte geeft een afbeelding 
van 'einen Gypsabguss der dort (= Meudon) sel-
tenen Art , und zwar des ersten aufgefundenen 
Exemplars...' onder zijn eigen naam C.maximus 
(ingevoerd in 1869). Tegenwoordig wordt deze 
laatste naam in de synonymie van C.heberti ge­
plaatst. 

Genus Cardiaster FORBES 1850 
Generotype Spatangus cordiformis W O O D W A R D 

1853 (sic!) = Spatangus granulosus G O L D F U S S 

1826 (sic!) ( W A G N E R & D U R H A M , 1966, p. U 

528). 
Cardiaster cordiformis ( W O O D W A R D 1833) 

wordt nu opgevat als een aparte soort, die wel-
licht de fylogenetische voorloper van C.granulo­
sus is en die voorkomt in het boven Bovencam-
panien van Engeland en NW-Duitsland (SCHULZ 
1978, p. 81-82 en pers.komm.). Deze vorm ver-
schilt van C. granulosus vooral in de plastron­
bouw (zie E R N S T 1972, afb. 20 als Caff .granu­
losus). 

2. Cardiaster granulosus (GOLDFUSS 1829) 

1829 Spatangus granulosus G O L D F U S S , p. 148, 
pl. 45, fig. 3 

1874 Cardiaster ananchytis - C O T T E A U , p. 655 
1895 Cardiaster granulosus - S C H L U T E R , p. 65 
1898 Cardiaster granulosus - L A M B E R T , pl. 3, 

fig. 9-10 
1911 Cardiaster granulosus - L A M B E R T , p. 45, 
55 
1935 Cardiaster granulosus - SMISER , p. 68 
1935 Cardiotaxis ananchytes (sic!) - SMISER, p. 

• 68, pl. 7, fig. 5a-f 
1971 Cardiaster granulosus - K U T S C H E R , p. 

1034, pl. 1-3 

diagnose 
Relatief kleine tot middelgrote corona met 

hartvormige omtrek. Plastron meridosternaal-
alternerend* van bouw. Karakteristieke vergrote 
tuberKels langs het vrij kantig begrensde A III, 
rond het apicale schild en tussen dit en het peri-
proct. Duidelijke marginaal-fasciole met bocht 
onder het periproct. 

beschrijving 
Voor de beschrijving waren talrijke exempla­

ren beschikbaar, waarbij echter moet worden 
opgemerkt dat geen van deze onverdrukt of on-
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Fig. 8: Cardiaster granulosus (GOLDFUSS 1829). Bovenaanzicht met de voor deze soort typische Y-vormige orde­
ring van vergrote tuberkels. Duidelijk is het apicale schild met de vier doorboorde genitaalplaten zichtbaar. Forma­
tie van Gulpen, Kalksteen van Vijlen. Groeve CPL, Haccourt. Koll. Michels, no. 904. Foto H. Bongaerts. De 
maatstreep is 1 cm. 

Fig. 8a: Detail van A III en IA 2 van Cardiaster granulosus. Let op de hoekige overgang van A III in het aangren-
zende interambulacrum, de reeks vrij grote tuberkels langs de randen van A III, de areolen rond de primaire tuber­
kels en de dichte miliaire tuberkulering. Vergroting ca. 15 x. Foto H. Bongaerts. 
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beschadigd is. Daarom kunnen de afmetingen in 
onderstaande tabel slechts dienen voor een alge­
mene indruk van de corona-afmetingen. 

Tabel II: Afmetingen (in mm.) van tien exemplaren 
van Cardiaster granulosus uit het onderste deel van het 
Kalksteen van Vijlen in de groeve CPL (Haccourt) 
(koll. G. Michels en J. Jagt). 

Cardiaster granulosus (fig. 8) is een holasteroide 
echinide met een vrij kleine tot middelgrote co­
rona die typisch breed-hartvormig is waarbij de 
lengte praktisch overeenkomt met de breedte. De 
lengte van de door ons bestudeerde corona's uit 
de Kalksteen van Vijlen is gemiddeld 35-50 mm., 
zeldzaam komen individuen tot ca. 65-70 mm. 
voor. Opmerkelijk is dat de soort in corona­
lengte aanmerkelijk achterblijft bij individuen 
uit de NW-Duitse schrijfkrijt-facies, waar leng­
tes rond de 90 mm. geen zeldzaamheid zijn. 

De bovenzijde van de corona is regelmatig af­
gerond. De grootste hoogte ligt boven het apica­
le schild of iets ervoor, omdat de kanten van A 
III vrij vaak iets boven de rest van de corona uit­
steken. De voorste groeve (A III) is het diepst 
rond de ambitus (en blijft diep tot in het pe-
ristoom), bereikt de apex en wordt daarbij lang­
zaam vlakker. De groeve loopt afgerond-kantig 
over (vooral goed zichtbaar dicht bij de apex 
(fig. 8a)) in de aangrenzende IAs, en is begrensd 
door een vrij dichte tuberkulering, die naar de 
ambitus toe sterker wordt. Daarnaast, op IA 3 
en IA 2 bevinden zich de voor deze soort ken­
merkende vergrote primaire tuberkels (SCHLÜ­
T E R 1895, p. 65) in twee regelmatige rijen (vgl. 
L A M B E R T 1898, p. 174). 

Deze vergrote tuberkels worden naar de ambi­
tus toe aanmerkelijk zwakker en zijn aan de 
voorzijde van de corona niet meer als zodanig te 
herkennen, omdat hier alle tuberkels vergroot 
zijn. 

Het peristoom is relatief groot, ovaal van 
vorm en met een vrij duidelijk lip, die een typi­
sche vorm heeft (fig. 9). Het ligt, in vergelijking 
met dat van C.heberti, aanmerkelijk verder naar 
achteren. Het plastron is meridosternaal-

Fig. 9: Fragmentarische corona van Cardiaster granu­
losus met plaat verdeling. Let op de karakteristieke 
vorm van het labrum. Vergelijk fig. 10. De maatstreep 
is 1 cm. 

Fig. 10: Plaatverdeling van Cardiaster granulosus naar 
LAMBERT (1898, fig. 9). Vergelijk fig. 2 en fig. 9. 

alternerend van bouw en bestaat uit 8 platen die 
gescheiden zijn door scheefstaande suturen (fig. 
10). Het periproct bevindt zich op de steil afval­
lende achterzijde in een zwak concaaf anaal veld, 
is relatief groot en ovaal van vorm. Het apicale 
schild is duidelijk holasteroid, iets langgerekt, 
met vier doorboorde genitaalplaten (fig. 11). A 
III dat de voorste groeve omvat, vertoont kleine 
onopvallende poriënparen, waarvan de bijna 
ronde poriën scheef ten opzichte van de groeve 
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Fig. 11: Detail van het apicale schild en de adapicale 
porienparen van Cardiaster granulosus. De afkortin-
gen staan voor: G-genitale porie, M-madreporenplaat 
(met genitale porie). A III is niet zichtbaar omdat een 
deel van de corona (rechtsboven) door verdrukking 
over het bovenste deel van het apicale schild is gescho-
ven. Veel van de tuberkels zijn afgesleten. Vergroting 
12x. Foto H. Bongaerts. 

staan en die gescheiden zijn door een duidelijke, 
forse granule. 

De gepaarde ambulacra (A I, A II, A IV en A 
V) zijn niet in de schaal verzonken. De achterste 
rij porienparen kan echter bij sommige exempla­
ren iets lager liggen dan de voorste; dit geldt 
vooral voor A II en A IV. De porienparen 
bestaan in de gepaarde ambulacra uit spleetvor-
mige porien, die in elk paar een hoek met elkaar 
maken (en chevron), en ongeveer komma-
vormig zijn. Ze worden omringd door een smal-
le, maar duidelijke 'wa l \ De porien uit de voor­
ste rij in elk van de gepaarde ambulacra zijn 
slechts iets kleiner dan die uit de achterste. De 
porienparen staan bij de apex zeer dicht op el­
kaar; naar de ambitus toe wordt de afstand tus-
sen de onderlinge paren groter en de porien 
steeds kleiner. Ter hoogte van de ambitus zijn ze 
nog nauwelijks zichtbaar. De paren worden ge­
scheiden door interporifere rijen van miliaire tu­
berkels die nauwelijks verhoogd zijn en dus geen 
'rug' vormen. Deze tuberkels worden in de voor­
ste gepaarde ambulacra (A II en A IV) ongeveer 
bij het 20-23ste paar dubbelrijig, in de achterste 
(A I en A V) ongeveer bij het 10-14de paar. De 
gepaarde ambulacra zijn licht gebogen, maar 
niet subpetaloid. 

De sculptuur aan de onderzijde van de corona 
bestaat uit vrij forse tuberkels op de plastronale 
platen, die een in de richting van het peristoom 
wijzende elliptische areole* hebben. De peri-
plastronale platen zijn bezet met fijne miliaire 
tuberkels. De tuberkels op de randen van de 

Fig. 12: Voor- en zijaanzicht van een pathologische co­
rona van Cardiaster granulosus (o.a. opgezwollen am­
bulacra). De marginaalfasciole is onderbroken; dit is 
bij verschillende van de bestudeerde corona's vast-
gesteld. De maatstreep is 1 cm. 

plastronplaten (grenzend aan A I en A V) en 
rond het peristoom zijn, net als bij C.heberti, 
duidelijk het grootst. Rond de primaire tuber­
kels, die ca. 0.5 mm. in doorsnee meten, door-
boord en fors gecrenuleerd zijn, liggen kransen 
van kleine miliaire tuberkels. 

De bovenzijde van de corona vertoont een 
sculptuur uit onregelmatig verspreide, kleine pri­
maire tuberkels ( 0 0.2-0.3 mm.) waartussen tal-
rijke miliaire tuberkels staan, die rond elke tu-
bercel een klein veld (areole) vrijlaten (zie fig. 
11). Opmerkelijk, en kenmerkend voor deze 
soort, is de concentratie van vergrote primaire 
tuberkels ( 0 0.5-0.6 mm.) die optreedt op IA 3, 
IA 2 en IA 5 en rond het apicale schild. 

De marginaalfasciole (fig. 12) verloopt regel-
matig rond de ambitus en maakt op het anaal-
veld een zwakke bocht onder het periproct. In 
het voorste deel van de corona wordt ze diffuus 
en nemen primaire tuberkels haar plaats groten-
deels in. 

geografische en stratigrafische verspreiding 
Cardiaster granulosus is wijdverbreid in het 

gehele Maastrichtien en het allerbovenste Boven-
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campanien van NW-Europa. De soort wordt oa. 
vermeld uit de grimmensis/granulosus-zone (bo-
venste Bovencampanien) van Kronsmoor (BRD; 
S C H U L Z 1978), het Ondermaastrichtien van Ru-
gen (DDR; K U T S C H E R , 1971) en het Boven-
maastrichtien van Denemarken ( A S G A A R D 1979) 
en Hainaut ( L A M B E R T 1898, 1911; C O T T E A U 
1874; SMISER 1935). Voor het voorkomen in 
Luik-Limburg zie verder. 

fylogenie 
C.granulosus behoort volgens E R N S T (1972, 

fig. 20) tot de fylogenetische reeks die van de tu-
rone Cardiaster cotteauanus D'.ORBIGNY 1853 
leidt via de santone CJugatus S C H L U T E R 1869 
en de bovencampane C.cordiformis (WOOD­
W A R D 1833) naar C.granulosus. We willen hier 
ook nog wijzen op het voorkomen van een aan 
C.granulosus zeer sterk verwante (zo niet iden-
tieke) soort, C.deciper C O O K E 1953 (p. 27, pl. 
10, fig. 3-6) in het Ondermaastrichtien (Saratoga 
Chalk) van Arkansas (VS). Deze soort vertoont 
een zelfde patroon van vergrote tuberkels in Y -
vorm op de bovenzijde van de corona (COOKE 
1953, pl. 10, fig. 4). 

O P M E R K I N G E N B E T R E F F E N D E H E T 
V O O R K O M E N V A N Cardiotaxis heberti E N 
Cardiaster granulosus IN L U I K - L I M B U R G 

Cardiotaxis heberti is tot nog toe alleen aange-
toond in het basale deel van de Kalksteen van 
Zeven Wegen (Formatie van Gulpen) (MEIJER 
1965; J A G T 1984/1985; J A G T & B O N G A E R T S 
1986), waarin de soort deel uitmaakt van een rij-
ke, maar weinig gevarieerde echinidenfauna. 
Hogerop in het profiel is deze soort nog nooit 
aangetroffen. Ons zijn alleen exemplaren uit de 
belgische provincie Luik (Loen-Lixhe en Hac­
court) bekend. 

Cardiaster granulosus heeft in Luik-Limburg 
een veel grotere vertikale (= stratigrafische) en 
horizontale (= geografische) verspreiding dan 
C.heberti. De 'echte' C.granulosus doet hier zijn 
intrede in de Kalksteen van Vijlen, waarin de 
soort vrij algemeen voorkomt in het onderste 
deel. Hogerop, in het bovenste deel van deze 
eenheid en in de Kalksteen van Lixhe 1 wordt ze 
steeds zeldzamer (vgl. W . M . F E L D E R 1963, p. 
184) en ze schijnt praktisch te ontbreken in de 
Kalkstenen van Lixhe 2 en 3 (eigen waarnemin-
gen), die overigens gekenmerkt worden door hun 
verarmde macrofauna ( W . M . F E L D E R 1963, 
1975a). In de Kalksteen van Lanaye (Formatie 
van Gulpen) doet een nieuwe 'populatie', 
bestaande uit in corona-afmetingen en -
tuberkulering van de typische granulosus afwij-
kende vormen (JAGT 1986), haar intrede. Deze 

vorm blijkt door te lopen tot het bovenste deel 
van de Kalksteen van Meerssen (Formatie van 
Maastricht). 

M E I J E R (1965, p. 22) heeft er, door de term 
'groep' (gr.) te gebruiken, al op gewezen dat er 
constante morfologische verschillen zijn die het 
mogelijk maken exemplaren van C.granulosus 
uit een nivo te onderscheiden van die uit een an-
der. Bij een vrijwel gelijkblijven van het meren-
deel van de corona-kenmerken, is een duidelijke 
afname in grootte van de vergrote primaire tu­
berkels langs A III en rond het apicale schild te 
konstateren. Tot voor kort interpreteerden we 
deze verandering als een door een gewijzigde bi-
otoop veroorzaakte aanpassing: van schrijfkrij-
tachtige sedimenten (Kalkstenen van Vijlen en 
Lixhe) vindt er in Luik-Limburg een langzame 
sedimentsverandering plaats naar biodetritus-
kalken. Deze tendens zet sterk door in de 
Kalksteen van Lanaye. De sedimenten werden 
langzamerhand grofkorreliger (korrelgrootten 
naar P . J . F E L D E R (1980, p. 7): Kalkstenen van 
Vijlen 45, Lixhe 1 - 36, Lanaye - 71 en Meerssen 
-144), waardoor het volume tussen de sediment-
korrels groter werd, zodat een betere zuurstof-
voorziening bereikt werd (vgl. SMITH 1984, p. 
45). Ervan uitgaande dat de vergrote stekels bij 
C.granulosus dienden voor het sedimentvrijhou-
den van de vitale delen en/of het garanderen van 
een zuurstofrijke waterstroom (zie in dit artikel 
ook pag???.) zou deze functie in dit geval aan 
belang inboeten. Als gevolg hiervan is ook een 
verandering van een semi-infaunale (of infauna-
le)(ingegraven) naar een semi-epifaunale (niet in-
gegraven) leefwijze aan te nemen (zie verder). 

In navolging van M E I J E R (1965) duiden we 
voorlopig de vorm van C.granulosus die op-
treedt vanaf de Kalksteen van Lanaye aan als 
C.ex gr. granulosus. Deze vorm komt eveneens 
voor in de Kunrader facies van de Formatie van 
Maastricht en zal in een later stadium aan de 
hand van stratigrafisch nauwkeurig verzameld 
materiaal bewerkt moeten worden. Onze inter-
pretatie van het verschil in tuberkulering als zijn-
de een aanpassing aan veranderde faciele om-
standigheden moeten we nu opgeven aangezien 
uit een schriftelijke mededeling van Dr. M . G . 
Schulz (Universiteit Kiel , BRD) (juni 1985) blijkt 
dat de 'populates' van C.granulosus in de NW-
Duitse schrijfkrijtfacies (Bovenmaastrichtien, 
baltica/danica-zone) (zie ook J A G T 1986) een 
zelfde verschijnsel vertonen. Hier vindt de bo-
venvermelde facies-verandering zoals die op-
treedt in Luik-Limburg niet plaats. Waarschijn-
lijk zijn de verschillen in tuberkulering tussen de 
opeenvolgende 'populaties' daarom fylogene-
tisch verankerd. 

Tot slot moet nog opgemerkt worden dat in de 
Formatie van Vaals (Ondercampanien) van 
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Luik-Limburg ook kleine vormen van Cardi­
aster voorkomen. Deze zijn echter gezien de 
slechte conservatie-toestand (nog) niet nader te 
determineren. De verdeling van de plastronpla­
ten die bij enkele exemplaren nog vrij goed zicht­
baar is, maakt duidelijk dat deze vorm zeker tot 
het genus Cardiaster en niet tot Cardiotaxis be-
hoort. Ook dit materiaal zal in een later stadium 
bewerkt moeten worden. 

P A L E O B I O L O G Y 

Literatuurgegevens 
In de paleontologische literatuur wordt slechts 

zeer summier aandacht aan paleobiologische 
aspecten van fossiele echiniden besteed. Publika-
ties die naast materiaal-beschrijvingen ook re-
constructies van de leefwijze van de beschreven 
zeeegels omvatten, zijn praktisch zonder uitzon-
dering van recente datum. 

De grote moeilijkheid bij de reconstructie van 
de leefwijze van fossiele echiniden ligt in het feit 
dat in bijna alle gevallen slechts de corona's zon­
der de stekels en pedicellarien* beschikbaar zijn. 
Juist deze skeletdelen, en dan voornamelijk de 
stekels, kunnen een belangrijke hulp zijn bij pa­
leobiologische reconstructies. Daarnaast is het 
vaak zo, dat de lege corona's van gestorven die-
ren, sterk gebroken, verdrukt en/of versleten 
zijn zodat belangrijke details niet meer zichtbaar 
zijn. Daarbij komt nog dat veel fossiele echini­
den niet zijn ingebed in hun oorspronkelijke 
leefpositie als gevolg van op- en samenspoelin-
gen. Tot slot is de begeleidende fauna zeer zeker 
van belang bij de reconstructie van de leefwijze 
vooral als het hierbij gaat om incrusterende fau­
na. 

Paleobiologische aspecten van fossiele zeee­
gels sluiten natuurlijk direct aan bij onderzoe-
kingen van recent materiaal. De bestudering van 
recente fauna's kan namelijk belangrijke richt-
lijnen opleveren voor de interpretatie van fossiel 
materiaal. In SMITH'S recente publicatie uit 1984 
(een boek dat ongetwijfeld zal uitgroeien tot een 
standaardwerk op dit gebied), worden resultaten 
van onderzoek aan recente fauna's op voortref-
felijke wijze gehanteerd bij de interpretatie van 
fossiel materiaal. SMITH besteedt vooral aan­
dacht aan de corona-sculptuur (tuberkule-
ringspatronen en tuberkelmorfologie) en de op-
bouw van de porien: kenmerken dus die bij fos­
siele zeeegels naast de stekels, de enige houvast 
bieden bij de reconstructie van de leefwijze. 

Hieronder zullen we enkele publikaties over 
paleobiologische aspecten van echiniden apart 
bekijken, vooral met het oog op mogelijke aan-
wijzingen voor de reconstructie van de leefwijze 
van Cardiotaxis heberti en Cardiaster granulo­

sus. Daarna zullen we onze eigen waarnemingen 
naar voren brengen, en zo mogelijk, combineren 
met de gevonden aanwijzingen. 

N E S T L E R (1965, p. 94-97) gaat kort in op de 
morfologische karakteristieken van de corona's 
van oa. Echinocorys en C.granulosus. Bij de in­
terpretatie van deze kenmerken maakt hij ge-
deeltelijk gebruik van de onderzoeksresultaten 
van H O F F M A N N (1914). H O F F M A N N concludeerde 
dat C.granulosus voorzien was van 'Schopfsta-
cheP op de vergrote tuberkels aan de bovenzijde, 
die in hoofdzaak de madreporenplaat en de am-
bulacrale porien voor verstopping moesten be-
hoeden. 

K U T S C H E R (1971) besteedt aandacht aan de 
leefwijze van C.granulosus uit het Onder­
maastrichtien van Rugen (DDR) en komt tot de 
volgende conclusie: de soort leefde, te oordelen 
naar de corona-morfologie, waarschijnlijk in het 
sediment en raakte na afsterven als gevolg van 
vroegdiagenetische sedimentbewegingen naar 
het oppervlak, waar dus postmortaal begroeiing 
door epizoen plaatsvond. Interessant is verder 
dat K U T S C H E R (1971, p. 1036) aangeeft dat 
C.granulosus in sommige lagen relatief vaak ge­
vonden wordt, terwijl de soort op andere plaat-
sen klaarblijkelijk geheel ontbreekt. Opvallend 
is ook de concentratie van meerdere individuen 
in de nabijheid van of ingesloten in knollige 
vuurstenen. Deze waarnemingen corresponderen 
met onze eigen onderzoeksresultaten (zie ver­
der). Jammer genoeg had K U T S C H E R geen in 
s/ta-exemplaren ter beschikking zodat hij geen 
'definitieve' opmerkingen omtrent de leefwijze 
van C.granulosus kon geven. 

E R N S T (1973) bestudeerde recente medi-
terranee zeeegels en komt op basis van dit onder­
zoek tot de conclusie dat fossiele in het sediment 
ingegraven levende irregulaire echiniden een 
zelfde reaktie op bedreigende omstandigheden 
(bv. een afnemend zuurstofgehalte van het sedi­
ment) als recente soorten vertoond zouden kun­
nen hebben. Dit verklaart volgens hem dat soor­
ten uit de fossiele genera Cardiaster, Micraster 
en Sternotaxis e.a. ondanks hun klaarblijkelijk 
endobentonische (= infaunale) leefwijze, be-
groeid, gekorrodeerd of niet in hun oorspronke-
lijk positie ingebed zijn. 

B R O M L E Y & A S G A A R D (1975) besteden uitge-
breid aandacht aan de sporen van de graafaktivi-
teiten van vooral de recente Echinocardium cor-
datum (PENNANT, 1777). Hoewel het hierbij 
gaat om een spatangoide echinide is het interes­
sant te zien dat de vergrote stekels op de corona-
bovenzijde betrokken kunnen zijn bij het aanleg-
gen van een adembuis, maar ook op non-aktief 
gezet kunnen worden ( B R O M L E Y & A S G A A R D , 
1975, fig. 28 en 29). 

De paleobiologie van de holasteroide echini-
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den Infulaster en Hagenowia wordt op een uit-
stekende manier behandeld door G A L E & SMITH 
(1982). In de paragraaf 'Functional morpholo­
gy' (p. 30-38) gaan zij uitvoerig in op de afmetin­
gen van de corona, op A III en andere morfolo-
gische kenmerken van porien, fylloden, tuber­
kels, stekels en fasciolen. De combinatie van 
deze karakteristieken is de basis voor een re­
constructie van de leefwijze van deze echiniden. 

Bij de interpretatie van onze eigen waarnemin­
gen aan de corona's van Cardiotaxis heberti en 
Cardiaster granulosus zullen vooral de publica-
ties van E R N S T (1973), G A L E & SMITH (1982) en 
SMITH (1984) goede aanwijzingen kunnen geven 
(zie verder). 

Corona-morfologie en leefwijze 
- Cardiaster granulosus 

C.granulosus is over het algemeen, wat details 
van de tuberkulering en de porienbouw betreft, 
goed bewaard gebleven in de fijnkorrelige 
Kalksteen van Vijlen. Alle door ons bestudeerde 
exemplaren zijn min of meer verdrukt en/of be-
schadigd. Dit is voor de beschrijving van de 
morfologische karakteristieken van de corona 
echter niet storend. Uit de tuberkuleringspatro-
nen op de corona van C.granulosus valt af te lei-
den dat we te doen hebben met een ingegraven 
geleefd hebbende echinide. 

onderzijde van de corona 
De primaire tuberkels aan de onderzijde zijn 

op het plastron duidelijk in een regelmatig pa-

Fig. 13: Schematische voorstelling van de orientatie 
van de tuberkels aan de onderzijde van de corona van 
Cardiaster granulosus. Kleine pijlen = orientatie van 
de mamelons, grote pijlen = richting van de vergroting 
van de areolen. A III, A I en A V zijn gearceerd. 

troon gerangschikt. Vanuit het midden van de 
afzonderlijke platen nemen de tuberkels zeer 
duidelijk in grootte toe; de grootste tuberkels 
treden op langs de randen van het plastron, gren-
zend aan A I en A V . De areolen van deze 
plastronale tuberkels zijn duidelijk asymme-
trisch en vertonen een vergroting in de richting 
van de achterzijde van de corona (fig. 13) (vgl. 
SMITH, 1984, fig. 3.8). Bij zeer goed bewaard ge­
bleven exemplaren is te zien dat de elliptische 
areole een zwak opstaande rand heeft aan de zij-
kant (in de richting van het peristoom) (zie ook 
fig. 16). Een vergelijkbare struktuur treedt op bij 
de recente soort Echinocardium cordatum (zie 
S M I T H , 1984). 

Tussen de tuberkels op het plastron bevindt 
zich een vrij dichte miliaire tuberkulering. De tu­
berkels zelf zijn zeer fors gecrenuleerd en door-
doord. Er zijn twee grofgecrenuleerde kransen te 
onderscheiden: de onderste is normaal gespro-
ken grover en vertoont een asymmetrische bouw, 
de crenulatie is sterker ontwikkeld in de richting 
van de vergroting van de areole. De tweede krans 
is kleiner in diameter en iets minder fors gecre­
nuleerd. Bij sommige tuberkels is een zeer zwak-
ke versterking van de zijde die naar het pe­
ristoom wijst zichtbaar. Het foramen* in de 
doorboorde mamelon* is vrij groot. Uit het feit 
dat twee gecrenuleerde kransen de tuberkels om-
geven kan afgeleid worden dat er een stevige 
spierverbinding tussen tuberkels en stekels ge-
weest moet zijn. 

Omdat de tuberkels een duidelijke orientatie 
(in de richting van het peristoom) vertonen (vgl. 
N E S T L E R 1965, p. 97) en de areolen dientenge-
volge vergroot zijn in de tegengestelde richting 
(naar het periproct toe) is een beweging in een 
richting van de stekels aannemelijk. De plastro­
nale stekels hadden het afzetten tegen en het 
naar achteren transporteren van het sediment tot 
functie (vgl. SMITH 1984, p. 36, 43). Uitgaande 
van deze functie is aan te nemen dat de plastro­
nale stekels distaal lepelvorming verbreed zijn 
geweest, zoals dit het geval is bij Echinocorys 
(vgl. N E S T L E R 1965, p. 94 en eigen waarnemin­
gen bij E.gx.limburgica/duponti). Ook de ste­
kels van Hemiaster aquisgranensis vertonen een 
dergelijk beeld ( V A N DER H A M , 1985). Des te 
merkwaardiger is het te constateren dat deze ste­
kels distaal niet duidelijk verbreed zijn; op exem­
plaar 2482 (koll. Jagt) zijn meerdere stekels in 
hun oorspronkelijke positie bewaard gebleven. 
De lengte van deze plastronale stekels varieert 
van 0.4 mm. (miliaire stekels) tot 5.0 mm. (pri­
maire stekels). De stekelbasis is asymmetrisch 
(fig. 14); de stekel zelf is fijn gestreept en distaal 
iets afgeplat en uitgehold. Vlak voor het distale 
stekeleinde treden op enkele stekels 'weerhaak-
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Fig. 16: Detailopname van de tuberkels op IA 4 van 
een individu van C.granulosus. Zichtbaar zijn de 
opstaande randen van de areolen, de dubbelgecrenu-
leerde tuberkels en de doorboorde mamelons. Tussen 
de primaire tuberkels bevinden zich de miliaire tuber­
kels met daartussen de nog kleinere granulen. Vergro­
ting ca. 15x. Foto H. Bongaerts. 

Fig. 14: Stekels op de onderzijde van een fragmentari-
sche corona van C.granulosus. Het omrande vierkant 
is in fig. 15 vergroot weergegeven. Vergroting ca. 7.5x. 
Foto H. Bongaerts. 

Fig. 15: Detail van fig. 14. Zichtbaar zijn de fijn-
gestreepte, distaal iets afgeplatte stekels, met haakjes 
(pijlen) aan de buitenkant. Vergroting 25x. Foto H. 
Bongaerts. 

jes' op (fig. 15). Alle stekels zijn in meer of min-
dere mate sterk gebogen, hetgeen in over-
eenstemming is met hun primaire functie: het 
transporteren van het sediment en het op deze 
wijze 'lopen' door het sediment (locomotory spi­
nes, SMITH 1984, fig. 3.14). 

De periplastronale platen zijn bezet met een 
dichte granulering bestaande uit kleine miliaire 
tuberkels en nog kleinere granulen daartussen. 
De periplastronale stekels zijn zeer klein (gemid-
delde lengte 0.4 mm.). Op IA 1 en IA 4, die gren-
zen aan de periplastronale platen bevinden zich 
tuberkels die in struktuur en vorm identiek zijn 
aan de plastronale tuberkels. Qua grootte zijn 
deze te vergelijken met die, welke optreden op de 
randen van de plastronplaten. Naar de ambitus 
toe worden ze echter kleiner. De tuberkels staan 
in vergelijking met het plastron verder uit el­
kaar, waardoor nog meer ruimte ontstaat voor 
de miliaire tuberkulering. De opbouw van de tu-
bercel en de areole is identiek aan die van de 
plastronale tuberkels. Ook hier is dus weer een 
duidelijke orientatie te constateren (fig. 16). De 
bijbehorende stekels zullen primair een sedi-
ment-vervrachtende functie gehad hebben (dig­
ging spines, SMITH , 1984, fig. 3.14). Helaas heb­
ben we geen corona ter beschikking met bewaard 
gebleven stekels op dit deel van de schaal. 

Op het voorste deel van de corona, met uit-
zondering van A III, nabij het peristoom bevin­
den zich identieke tuberkels. In de direkte omge-
ving van het peristoom is een dichte bedekking 
door miliaire tuberkels zichtbaar. De fylloden* 
direkt onder en boven het peristoom zijn bij veel 
individuen goed te zien. 
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Direct onder de marginaalfasciole, die de am­
bitus omgeeft, treedt een verkleining van de tu­
berkels op. Boven de fasciole (bovenzijde van de 
corona) is de tuberkulering kompleet afwijkend, 
waarover later meer. Samenvattend kunnen we, 
concluderend uit de morfologie van de tuberkels 
van de onderzijde, stellen dat de plastronale ste­
kels een 'lopende* functie hadden (primair ge-
schikt voor de voortbeweging van het dier), ter-
wijl de stekels op IA 1 en IA 4 een sediment-
vervrachtende taak hadden. 

De marginaalfasciole, die niet meer is dan een 
bandsgewijze concentratie van miliaire tuberkels 
( W A G N E R & D U R H A M 1966, p. U 240) die bezet 
zijn met gespecialiseerde stekels (clavulae) die de 
functie hebben een waterstroom op te wekken, is 
bij alle exemplaren duidelijk zichtbaar en goed 
ontwikkeld. Ze is in het voorste deel van de coro­
na altijd diffuus; hier nemen primaire tuberkels 
haar plaats in. Dit is begrijpelijk gezien het feit 
dat de stekels die zich op de voorzijde bevinden, 
direct nodig zijn voor het sedimenttransport 
door het dier (excavating spines, SMITH 1984, 
fig. 3.14). 

bovenzijde van de corona 
Opvallend is de afwijkende tuberculering di­

rect boven de ambitus (en de fasciole): de bezet-
ting met miliaire tuberkels wordt dichter, terwijl 
de primaire tuberkels sterk in grootte afnemen 
en verspreid komen te staan. Het geheel van de 
tuberkulering van de bovenzijde maakt een uni-
forme indruk. 

De miliaire tuberkels laten in alle gevallen een 
areole rond de primaire tuberkels vrij. Deze are­
ole is het duidelijkst bij de typische vergrote tu­
berkels. Deze voor C.granulosus kenmerkende 
vergrote tuberkels bevinden zich direct langs A 
III (op I A 2 en I A 3), langs het apicale schild en 
langs de sutuur die van dit schild naar het peri-
prokt loopt (op I A 5). Ze zijn fors gecrenuleerd; 
de positie van de mamelons is neutraal, dat wil 
zeggen, ze wijzen niet in een bepaalde richting, 
waardoor aangenomen kan worden dat de bijbe-
horende stekels naar boven gericht waren. Een 
'platliggen* (vgl. B R O M L E Y & A S G A A R D 1975, 
fig. 29) van deze stekels op de schaal moet daar-
om echter nog niet uitgesloten worden: de spier-
verbindingen van deze stekels zullen dusdanig 
geweest zijn dat ook deze positie mogelijk ge-
weest moet zijn. Deze primaire stekels zullen dus 
primair een gravende en verzorgende functie ge-
had hebben, secundair kunnen ze ook een be-
schermende taak gehad hebben. (vgl. G A L E & 
SMITH 1982, p. 38 en H O F F M A N N 1914 in NEST­
L E R 1965). Op exemplaar 753 (koll. Jagt) zijn op 
de bovenzijde op enkele plaatsen stekels be­
waard gebleven. Deze zijn vergelijkbaar met die 

Fig. 17: Schematische reconstructie van de leefwijze 
van Cardiaster granulosus (IA en IB) en Cardiotaxis 
heberti (2). De grote pijl (naar links) wijst in de richting 
van de voortbeweging van het dier, de kleine pijl (naar 
rechts) in de richting van het sedimenttransport. In fig. 
1A is de leefwijze semi-infaunaal, in IB infaunaal en in 
2 semi-epifaunaal. Voor verdere toelichting zie tekst 

van de onderzijde; de lengte varieert van 0.4-0.5 
mm. (miliair) tot 1-2.5 mm. (primair). De krom-
ming is echter veel minder dan de stekels van de 
onderzijde. Op dit exemplaar zijn ook twee ste­
kels die bij de vergrote primaire tuberkels horen, 
geconserveerd. Deze zijn ca. twee maal zo fors 
als de andere primaire stekels; de totale lengte is 
helaas niet vast te stellen. 

Hieronder stellen we twee mogelijke re-
constructies van de leefwijze van Cardiaster gra­
nulosus voor. Ons inziens hoeft de ene re­
constructie de ander niet uit te sluiten (zie ver­
der). Het fijnkorrelige sediment van de 
Kalksteen van Vijlen stelde uiteraard bijzondere 
eisen aan de (deels) ingegraven levende echini­
den. Zoals al eerder vermeld biedt de typische tu­
berkulering van de bovenzijde goede aankno-
pingspunten bij de reconstructie van de leefwijze 
van C.granulosus. Deze tuberkulering wijst er 
volgens ons op dat twee verschillende leefposi-
ties voor deze soort mogelijk waren: 
A : In fig. 17, IA is de leefwijze semi-
infaunaal, dat wil zeggen oppervlakkig ingegra­
ven. Er bestaat een constant contact met het wa­
ter. De vergrote stekels op de bovenzijde zullen 
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in dit geval voornamelijk gefunctioneerd hebben 
als scheppen, die een waterstroom op gang hid­
den die een goede zuurstof/koolzuur-
uitwisseling in de ambulacra garanderen kon. 
B - In fig. 17, IB is de leefwijze infaunaal, dat 
wil zeggen, geheel ingegraven. Er bestaat nog 
contact met het sedimentoppervlak middels een 
korte adembuis. Hoewel C.granulosus geen 
gespecialiseerde, tunnelbouwende ambulacraal-
voetjes bezit, kan toch worden aangenomen dat 
de adapicale* porienparen van alle ambulacra 
(vooral A III, A IV en A II) betrokken konden 
worden bij het aanleggen en openhouden van 
een korte adembuis, die een constante toevoer 
van zuurstofrijk water kon garanderen. Een der-
gelijke toevoer is in fijnzandige en modderige 
bodems, gezien de korrelgrootte, praktisch nau­
welijks te verwezenlijken. De typische Y -
vormige ordening van de vergrote stekels zal in 
dit verband een bijzondere functie gehad heb­
ben. Deze stekels aan weerszijden van A III zul­
len bij een kompleet infaunale leefwijze gediend 
kunnen hebben voor het graven, daarbij de ste­
kels aan de voorzijde ondersteunend. Een deel 
van het op die manier weggegraven sediment zal 
via A III naar de mond vervoerd zijn. De rest zal 
via de stekels op de bovenzijde naar achteren ge-
transporteerd zijn. De slijmlaag die over de vita-
le delen ligt voorkwam een verstoppen van de 
ambulacrale porien en de genitale porien. Het 
slijm werd vermoedelijk door de miliaire stekels, 
die op de corona-bovenzijde een dichte granule-
ring vormen, uitgescheiden. 
C.granulosus heeft geen subanale podia* zodat 
het bouwen van een gang achter het dier niet mo­
gelijk geweest is. Het sediment dat via de anale 
opening naar achteren werd vervoerd, werd 
daarom direct achter het dier gedeponeerd. 

- Cardiotaxis heberti 
Alle bestudeerde exemplaren van deze soort 

zijn afkomstig uit het basale deel van de 
Kalksteen van Zeven Wegen, dat gekenmerkt 
wordt door het hoge glaukonietgehalte en de 
(plaatselijk) grote rijkdom aan echiniden en an­
dere makrofossielen. Dit basale deel kan, gezien 
het optreden van glaukoniet, gefosforitiseerde 
fossielfragementen en geremanieerde rostra van 
Gonioteuthis quadrata quadrata en Belemnitella 
ex. gr.praecursor, geinterpreteerd worden als 
een transgressie-'horizont', die bovendien een 
nogal gecondenseerde indruk maakt. De echini-
denfauna is duidelijk op sekundaire ligplaats in­
gebed. Dit is af te leiden uit: 
— De samenstelling ervan; epi- (Echinocorys, 
Galeola en phymosomatoiden) komen door el­
kaar voor met endobionten als Micraster, Cardi­
otaxis en Echinogalerus (?). Het gaat hier dus ze­
ker om postmortale samenspoelingen. 

— het feit dat bovengenoemde echiniden in alle 
mogelijke posities zijn ingebed, hetgeen impli-
ceert dat ze verspoeld zijn uit hun oorspronkelij-
ke positie. 
— het feit dat de tuberkulering van de corona's 
in praktisch alle gevallen afslijtingssporen ver-
toont. Bovendien zijn relatief veel corona's be-
schadigd (nog voor de diagenese). 

Door dit alles is het in vergelijking met C.gra­
nulosus bijzonder moeilijk om voor C.heberti 
een gedetailleerde reconstructie aan de hand van 
de corona-morfologie uit te werken. Exemplaar 
720 (zie fig. 3 en 4) is relatief goed bewaard ge­
bleven wat betreft tuberkulering en porienbouw, 
en zal daarom hier dienen als basis voor de re­
constructie van de leefwijze. 

onderzijde van de corona 
De plastronale tuberkels komen grotendeels 

met die van C. granulosus overeen maar zijn re­
latief zwakker gecrenuleerd. Bovendien is de tus­
sen de primaire tuberkels optredende miliaire tu­
berkulering minder dicht. De grootste tuberkels 
vinden we ook hier langs de randen van de 
plastronplaten en in de buurt van het peristoom. 
De areolen zijn asymmetrisch, maar veel minder 
duidelijk dan bij C.granulosus. Hetzelfde geldt 
voor de tuberkels. Geconcludeerd kan worden 
dat de verbinding tubercel-stekel veel minder 
sterk geweest moet zijn dan bij C.granulosus. 
Helaas werden bij geen enkel individu van C.he­
berti stekels aangetroffen. 

De periplastronale platen vertonen een dichte 
tuberkulering. Op IA 1 en IA 4 bevinden zich tu­
berkels die identiek zijn aan de plastronale tu­
berkels. Naar de ambitus toe worden deze klei­
ner en gaan dichter op elkaar staan. Deze tuber­
kels zullen de gravende stekels gedragen hebben, 
terwijl de plastronale stekels primair dienden 
voor de voortbeweging door het sediment. De 
fylloden onder en boven het peristoom zijn niet 
zichtbaar. Rond het peristoom (op A III) is een 
dichte miliaire tuberkulering zichtbaar en een 
duidelijke groepering van iets grotere tuberkels 
langs de randen van A III en direct onder de am­
bitus. De marginaalfasciole is bij alle bestudeer­
de exemplaren nogal diffuus: gedeeltelijk is dit 
toe te schrijven aan de conservatie-toestand. Bij 
exemplaar 720 is ze praktisch tot in A III te ver-
volgen. Net als bij C.granulosus maakt ze op het 
anaalveld onder het periproct een zwakke bocht. 

bovenzijde van de corona 
Direct boven de ambitus treedt bij C. heberti 

(net als bij C.granulosus) een afwijkende tuber­
kulering op, bestaande uit verspreid staande 
kleine primaire tuberkels. De uniformiteit van 
de tuberkulering van de bovenzijde is vergelijk-
baar met C. granulosus. Areolen die rond de pri-
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Fig. 18: Detail van de tuberkulering op interambulacrum 1 van Cardiotaxis heberti. De tuberkels zijn afgesleten. 
De miliaire tuberkulering is minder dicht dan bij C.granulosus. Bovendien is er nauwelijks sprake van enige areolen 
rond de primaire tuberkels. Vergroting ca. 30x. Foto H. Bongaerts. 

maire tuberkels vrijblijven zijn bij C. heberti veel 
minder duidelijk (fig. 18). De bij C.granulosus 
optredende vergroting van enkele primaire tu­
berkels ontbreekt bij C.heberti. Er is zelfs geen 
concentratie van tuberkels langs de randen van 
A III te herkennen; A III loopt vloeiend over in 
de aangrenzende interambulacra. Tussen de uni-
forme tuberkulering op A III komen hier en daar 
iets grotere tuberkels voor. 

Gespecialiseerde ambulacraalvoetjes kunnen 
voor C.heberti uitgesloten worden. De soort 
moet desondanks (gezien de fasciole en de ver-
diepte voorste groeve) als een (deels) ingegraven 
levende echinide geinterpreteerd worden. Bij een 
vergelijking met C.granulosus wordt duidelijk 
dat C.heberti veel minder sterk gespecialiseerd 
was voor een infaunale leefwijze. Het totaal ont-
breken van 'aangepaste' tuberkulering (en dus 
stekels) op de bovenzijde suggereert dat de soort 
in vergelijking met C.granulosus veel minder 
diep, dat wil zeggen met praktisch de gehele bo-
venkant uit het sediment stekend (semi-
epifaunaal, zie fig. 17, 2) gegraven heeft. 

Biotoop en begeleidende fauna 
Cardiaster granulosus 

Het bestudeerde materiaal aan de hand waar-
van de beschrijving werd opgemaakt, stamt in 

zijn geheel uit het onderste deel van de Kalksteen 
van Vijlen uit de groeve C P L . Deze lithostrati-
grafische eenheid omvat een pakket geelgrijze, 
fijnkorrelige kalkstenen met een CaC03-gehalte 
van 95% (ALBERS & W . M . F E L D E R 1979). D E -
ROO(1966, p. 18) karakteriseert deze eenheid als 
volgt: mergelachtige kalksteen met een nauwe­
lijks waarneembare gelaagdheid en vrij kleine 
verspreide vuurstenen, die soms laagsgewijs ge-
rangschikt zijn. CaC03-gehalte in het onderste 
deel 82-84% (9-14% aan kleiig materiaal). 
Biostratigrafisch behoort de Kalksteen van Vi j ­
len tot de Belemnitella junior Partial-range-zone 
sensu V A N DER T U U K & BOR (1980) en V A N DER 
T U U K in ROBASZYNSKI et al. (1985b). Chro-
nostratigrafisch is deze eenheid dus te plaatsen 
in het onder Bovenmaastrichtien (zie ook J A G T 
1986). 

In de groeve C P L komt C.granulosus in het 
onderste deel van de Kalksteen van Vijlen regel-
matig voor, vaak in concentraties en/of prak­
tisch laagsgewijs. In dergelijke concentraties 
hebben we tot nu toe geen selectie naar grootte 
kunnen constateren. In 'lagen' waarin de soort 
regelmatig voorkomt, ontbreekt Echinocorys 
gr.limburgica/duponti of is zeldzaam. 

In het onderste deel van deze eenheid hebben 
we het volgende in de groeve C P L waargeno-
men: 
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a - Direct boven de Horizont van Froidmont 
(= grensvlak tussen de Kalkstenen van Zeven 
Wegen en Vijlen, zie fig. 1) treden veelvuldig 
oranjebruine vegen en strepen op en wordt de 
kalksteen gekenmerkt door roestbruine verkleu-
ringen en fosforietinsluitsels. Er is vrijwel geen 
vuursteen aanwezig in dit deel van het pakket; 
bovendien maakt de kalksteen een meer compac-
te en 'vastere' indruk dan de daaropvolgende 
meters. Daarnaast is het veelvuldige optreden 
van Pentaditrupa subtorquata karakteristiek 
voor dit deel van deze eenheid. Deze serpulide 
schijnt beperkt te zijn tot het onderste deel van 
deze kalksteen. Het optreden van deze soort is 
vooral paleo-ecologisch interessant: het is moge­
lijk een aanwijzing voor een redelijk stevige 
modderbodem, waarbij de sedimentatie vrij 
langzaam geweest moet zijn (vgl. N E S T L E R 1965, 
p. 79). Misschien kan het (grotendeels) ontbre-
ken van C.granulosus in dit deel verklaard wor­
den door de habitus van de modderbodem: de 
biotoop was waarschijnlijk ongunstig voor deze 
soort. Opmerkelijk is in het onderste deel ook 
het voorkomen van graafgangen die bekleed zijn 
met visresten (schubben, schedeldelen ed.): we 
hebben hier in enkele gevallen een relatie tussen 
deze gangen en het optreden van Diplodetus spp. 
en Hemiaster aquisgranensis kunnen vaststellen. 
Mogelijk zijn enkele van door deze echiniden ge-
graven gangen na het afsterven opgevuld met bo-
vengenoemde visresten. Deels zal het ook gaan 
om postmortale inspoelingen van deze zeeegels 
in door kreeften aangelegde gangsystemen. 
b - Hogerop in het profiel (ca. 2-4 m. boven de 
Horizont van Froidmont) wordt C.granulosus 
vrij talrijk aangetroffen en vaak in concentra­
ties. Opvallend is dat de soort vaak geassocieerd 
is met knollige vuurstenen (vgl. K U T S C H E R , 
1971). Deze vuurstenen getuigen van een uitge-
breide bioturbatie van het sediment (P .J . F E L ­
DER et al. 1980). Mogelijk is een deel van deze 
vuurstenen op te vatten als verkiezelingen van de 
graafactiviteiten van Cardiaster, Hemiaster en 
Diplodetus (zie ook B I R K E L U N D & B R O M L E Y 
1980, p. 18). 

c - Over de snelheid van de sedimentatie kan het 
volgende opgemerkt worden. Het overgrote deel 
van de corona's van Echinocorys vertoont be-
groeiing door allerlei incrusterende organismen. 
De oester Pycnodonte vesiculare kan uitstekend 
als graadmeter gehanteerd worden. Van deze 
soort komen incrusterend alle groeistadia voor, 
waarbij opvalt dat veel individuen het (half-) 
volwassen stadium bereikt hebben. Aangezien de 
incrustatie op echiniden post-mortaal is, veran-
dert de positie van de vastgegroeide oester tij-
dens de groei. Twee in situ aangetroffen exem­
plaren van P. vesiculare, een op Echinocorys, het 
ander op Cardiaster granulosus, tonen aan dat 

de oester op een gegeven moment te zwaar werd 
en omklapte waardoor de corona waarop de 
oester groeide, aan alle kanten vrij kwam te lig­
gen en daardoor weer kan dienen als substraat 
voor incrusterende fauna (epizoen, zie voor ter-
minologie W E S T 1977). Het definitieve 
volgroeid-zijn van P.vesiculare is niet zonder 
meer vast te stellen, omdat de soort na de 
'lengte-groei' een dikte-groei die tijdens het le-
ven door gaat, vertoont. 
De qua leefwijze identieke tweekleppige Atreta 
nilssoni komt eveneens in alle groeistadia voor 
op corona's, het meest op Echinocorys. De reen­
ter klep van deze soort groeit in zijn geheel vast 
op het substraat, echter afhankelijk van de voor-
handen zijnde ruimte. Veel van de aangetroffen 
individuen hebben het vrije groeistadium, waar­
bij de onderste schaalrand opgericht wordt, be­
reikt. Aangezien van beide genoemde bivalen re­
latief veel 'volwassen'exemplaren voorkomen op 
de corona's van Echinocorys en Cardiaster kan 
aangenomen worden dat deze individuen zich 
zonder bedreiging voor bedekking door sedi­
ment konden ontwikkelen. Een in situ gevonden 
rostrum van Belemnitella ex gr,junior met uitge-
groeide Atreta wijst ook in deze richting. Het 
rostrum dat op de bodem lag heeft een veel ge-
ringer oppervlak en wordt dus relatief eerder be-
dreigd door bedekking dan de hogere echiniden-
corona's. Toch werd het gekozen als substraat. 
Bovendien werd hetzelfde rostrum nog eens uit-
gezocht door de bryozo Herpetopora dispersa na 
het afsterven van de Atreta-indmduen. Als in-
crustaties hebben we op de corona's van Echino­
corys en Cardiaster onder andere aangetroffen: 
- op Cardiaster granulosus: 

Pycnodonte (Phygraea) vesiculare 
( L A M A R C K 1806) 
Atreta nilssoni ( V O N H A G E N O W 1842) 
Sclerostyla ? basisculpta J A G E R 1983 
serpuliden indet. 
Anomiidae sp. 
Herpetopora dispersa ( V O N H A G E N O W 
1839) 

- op Echinocorys gr.limburgica/duponti: 
P. (Ph.) vesiculare 
A. nilssoni 
Gryphaeostrea sp. 
Ancistrocrania parisiensis ( D E F R A N C E 
1818) 
Crania (Crania) dSi.antiqua D E F R A N ­
C E 1818 

Filogranula cincta (GOLDFUSS 1831) 
serpuliden indet. 
basis oktokoraal 
'Semieschara' labiata B R Y D O N E 1913 
Herpetopora dispersa 
'Aechmella* anglica ( B R Y D O N E 1909) 
Lichenopora irregularis D 'ORBIGNY 
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Berenicea sp. 
cyclostome bryozoa 

De weinige exemplaren van Diplodetus spp. en 
Hemiaster aquisgranensis die we ter beschikking 
hebben vertonen geen enkele begroeiing; hierbij 
moet wel opgemerkt worden dat van genoemde 
soorten praktisch alleen fragmenten bekend zijn. 
De epizoen op C.granulosus zijn, zoals uit bo-
venstaand lijstje blijkt, veel minder gevarieerd 
dan op Echinocorys. Typische soorten als P. ve­
siculare en H.nilssoni komen op beiden voor, zij 
het meer op Echinocorys. Bryozoenkolonies, en 
dan vooral van H.dispersa, zijn vrij zeldzaam op 
Cardiaster, terwijl ze hele corona's van Echino­
corys kunnen incrusteren. 
d - Over de toestand van de bodem kan het vol-
gende geconcludeerd worden. Vanaf ca. 2-3 m. 
boven de Horizont van Froidmont wordt C.gra­
nulosus talrijker, het biotoop moet dus gunstiger 
geworden zijn voor deze soort. Aangenomen 
kan worden dat de bodem zachter was geworden 
(waarop het ontbreken van Pentaditrupa lijkt te 
wijzen), waardoor betere omstandigheden voor 
C.granulosus verondersteld kunnen worden. 
Ook het veelvuldig optreden van knollige 
vuurstenen kan hierop duiden: toegenomen 
graafactiviteiten van echiniden en andere orga-
nismen. Opvallend is ook het relatief veelvuldige 
voorkomen van regulaire echiniden (Gauthieria, 
Phymosoma, Cidaroida). Regulaire zeeegels zijn 
over het algemeen indikatief voor verharde bo-
dems. Waarschijnlijk leefden deze dieren op de 
'vastere' partijen van de bodem. Hun stekel-
kleed zal aan een dergelijke leefwijze aangepast 
geweest zijn. Interessant is tot slot dat regulaire 
zeeegels in de Kalksteen van Vijlen vaak in twee 
of meer exemplaren bij elkaar voorkomen (post-
mortale samenspoelingen), waarbij geen selectie 
naar grootte vast te stellen is. 

e - Uitgaande van de hierboven voorgestelde re­
constructie van de leefwijze van C.granulosus 
kunnen we enkele opmerkingen plaatsen over de 
pre- en postmortale geschiedenis van de corona's 
van deze soort. ERNST (1973) en SMITH (1984) 
geven aan dat ingegraven levende irregulaire 
zeeegels naar het sedimentoppervlak komen als 
ze op enigerlei wijze bedreigd worden (bv. door 
een afnemend zuurstofgehalte van het sedi­
ment). Dit hoeft natuurlijk niet zonder meer in 
te houden dat de dieren direct stierven; ze kun­
nen op een andere plaats weer een positie in het 
sediment ingenomen hebben. 
Een deel van de individuen zal dus premortaal 
naar het oppervlak gekomen zijn. Een ander, 
kleiner deel zal in zijn oorspronkelijke positie af-
gestorven zijn. De aangetroffen exemplaren van 
C.granulosus met bewaard gebleven stekels zul­
len op de laatste manier ingebed zijn, aangezien 

Fig. 19: Rond het apicaal schild aangeboorde (? Ento-
bia) corona van Cardiaster granulosus. Groeve CPL, 
Kalksteen van Vijlen. De maatstreep is 1 cm. Foto H. 
Bongaerts. Koll. Michels, no. 896. 

alleen een snelle bedekking door sediment een 
dergelijke conserveringstoestand waarborgt. 
Na afsterven van de dieren kunnen we dus twee 
manieren van inbedding onderscheiden: 
1 - dieren die afsterven op het sedimentopper­
vlak (nadat ze hun ingegraven positie hebben op-
gegeven) staan natuurlijk onder directe invloed 
van de golfbewegingen en zeegang. Bovendien 
vormen de van hun stekels ontdane corona's uit-
stekende substraten voor epizoen. Daarnaast 
moeten beschadigingen aan corona's door aase-
ters niet uitgesloten worden. In situ aangetroffen 
gebroken corona's van zowel C.granulosus als 
Echinocorys wijzen erop dat een klein deel van 
de individuen ten prooi is gevallen aan deze aase-
ters. Daarnaast zijn ook enkele corona's van 
C.granulosus rond het apicale schild aange-
boord (? Entobia, zie fig. 19). 
De uiteindelijke ligplaats van de corona's is uite-
raard sterk afhankelijk van de waterbewegingen. 
Corona's van C.granulosus die in situ worden 
aangetroffen, zijn vaak in 'nesten' samen-
gespoeld; mogelijk zijn ze bijeengespoeld in on-
diepe gaten in de zeebodem (bv. ingezakte graaf-
gangen ed.) (vgl. E R N S T 1967). 
2 - dieren die in hun oorspronkelijke leefpositie 
afsterven zijn veel minder sterk onderhevig aan 
postmortaal transport. Een deel van deze dieren 
zal toch aan het oppervlak gekomen zijn door de 
graafactiviteiten van bv. kreeften, die de bo­
venste sedimentlaag doorwoelen. De waterbewe­
gingen tijdens de afzetting van de Kalksteen van 
Vijlen zijn waarschijnlijk niet sterk genoeg ge­
weest om deze dieren uit te spoelen. We hebben 
daarvan ook geen sporen kunnen vinden in de 
groeve C P L . 

Waarop duiden nu de in situ aangetroffen exem­
plaren van C.granulosus ? Gezien het feit dat de 
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meeste corona's in samenspoelingen gevonden 
zijn en worden en ook zwakke slijtage-sporen 
aan de tuberkulering vertonen, kunnen we aan-
nemen dat de meeste individuen premortaal naar 
het sedimentoppervlak gekomen zijn. Opvallend 
is dat de begroeiing door epizoen veel minder 
sterk en ook minder gevarieerd is op C.granulo­
sus dan op Echinocorys. De tijd die de inkruste-
rende fauna ter beschikking had om de corona's 
van C.granulosus als geschikt substraat uit te 
zoeken moet dus wel korter geweest zijn dan bij 
Echinocorys. Dit is begrijpelijk aangezien de co­
rona's van Echinocorys een stabielere ligging 
hebben (grotere en vlakkere basis) en een groter 
begroeibaar oppervlak. Bovendien is de leefwij­
ze van deze echinide semi-epifaunaal, dat wil 
zeggen, met het grootste deel van de corona uit-
stekend. De lege corona's lagen dus relatief lan-
ger vrij op de bodem. 
Het postmortale transport is natuurlijk zeer ge­
varieerd. Lege corona's kunnen over vrij grote 
afstand getransporteerd worden en daarbij rela­
tief sterk afslijten, terwijl ook individuen bekend 
zijn die weliswaar in samenspoelingen werden 
gevonden, maar waarbij de tuberkulering tot in 
de details bewaard gebleven is. Dit, en het feit 
dat er geen grootte-selectie in de samenspoelin­
gen is te constateren, pleit ervoor dat de lege co­
rona's over (zeer) korte afstanden getranspor­
teerd zijn. 

Ter afsluiting van bovenstaande gegevens volgt 
hier nog een korte faunalijst van makrofossielen 
die tesamen met Cardiaster granulosus in het on­
derste deel van de Kalksteen van Vijlen in de 
groeve C P L voorkomen: 
— Diplodetus spp. (tenminste twee verschillen-

de soorten) 
— Hemiaster aquisgranensis S C H L U T E R 1899 

(zie V A N DER H A M 1985) 

— Echinocorys gr.limburgica/duponti 
— Gauthieria radiata broecki L A M B E R T 1898 

(sensu G E Y S 1980) 

— Gauthieria pseudoradiata ( S C H L U T E R 1883) 
(sensu G E Y S 1980) 

— Phymosoma sp. 
— Cidaroida indet. 
— Bourgueticrinus sp. (zie J A G T in voorber.) 
— Magas chitoniformis (VON S C H L O T T H E I M 

1813) 

— Cretirhynchia limbata (VON S C H L O T T H E I M 
1813) 

— Terebratulina gracilis ( V O N S C H L O T T H E I M 
1813) 

— Carneithyris sp. 
— Belemnitella ex gr.junior N O W A K 1913 
— Hoploscaphites tenuistriatus (KNER 1850) 
— Hoploscaphites constrictus (J. SOWERBY 

1817) 

— Graphularia sp. 
— Parasmilia aff. excavata ( V O N H A G E N O W 

1839) 

— ostreiden, limiden, pectiniden en andere bi-
valven 

— Lispodesthes tn.sp.aff.megaloptera (REUSS 

1845) 

— Decapoda indet. 
— Pentaditrupa subtorquata ( M U N S T E R in 

G O L D F U S S 1831) 

Rachiosoma gigasei G E Y S 1983 behoort waar­
schijnlijk niet tot de fauna-associatie uit de 
Kalksteen van Vijlen. Een vertegenwoordiger 
van het echiniden-genus Cyclaster zal binnen-
kort door ons op een andere plaats uitvoerig be-
schreven worden ( J A G T & M I C H E L S in voorber.). 

Cardiotaxis heberti 
De zestien bestudeerde corona's van deze 

soort zijn alien afkomstig uit het basale deel van 
de Kalksteen van Zeven Wegen. Deze litostrati-
grafische eenheid omvat een pakket witte, fijn-
korrelige kalksteen (CaC03-gehalte 93-95%, 
A L B E R S & W . M . F E L D E R 1979, p. 53; D E R O O 
1966, p. 17). Voor een biozonering van deze een­
heid wordt verwezen naar J A G T (in J A G T & BON­
G A E R T S 1986). Chronostratigrafisch is ze te 
plaatsen in het onder Bovencampanien. 

Zoals reeds eerder opgemerkt is de echiniden-
fauna in het basale deel van de Kalksteen van Ze­
ven Wegen op secundaire ligplaats ingebed. Op-
merkingen over de biotoop zijn daarom moei-
lijk, zo niet onmogelijk. Uit het feit dat veel van 
de corona's incrustaties vertonen kan afgeleid 
worden dat de lege corona's vrij lang op de bo­
dem hebben gelegen. Aangenomen kan worden 
dat de sedimentatie in vergelijking met de 
Kalksteen van Vijlen, sneller geweest moet zijn, 
aangezien de incrusterende organismen in groot­
te ver achter blijven vergeleken bij die op Cardi­
aster granulosus en Echinocorys gr.limburgi-
ca/duponti uit de Kalksteen van Vijlen. Ook de 
samen met C. heberti voorkomende 
Echinocorys-soorten vertonen relatief weinig in­
crustaties. Aangetroffen hebben we op C. heberti 
naast sterk afgesleten cheilostomate bryozoen 
o.a.: 
Pycnodonte (Ph.) vesiculare 
Gyropleura ciplyana ( D E R Y C K H O L T 1835) 
bases van oktokoralen 
Vepreculina sp. 
Spirorbinae sp. 

Tot slot volgt ook hier een korte faunalijst van 
karakteristieke makrofossielen die aangetroffen 
kunnen worden in het basale deel van de 
Kalksteen van Zeven Wegen (* = gerema-
nieerd): 

— Mia-aster gr.schroederi/glyphus 
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— Echinocorys gr.conica/lamberti 
— Echinocorys gr.subglobosa/ovata 
— Phymosomatoida indet. 
— Galeola papulosa basiplana E R N S T 1971 
— Echinogalerus (?) hemisphaericus (DESOR 

1842) (zie S C H U L Z , 1985) 

— Terebratulina sp. 
— Kingena sp. 
— Cretirhynchia sp. 
— Porosphaera globularis PHILLIPS 1835 
— Parasmilia sp. 
— Pycnodonte (Phygraea) vesiculare (LA­

M A R C K 1806) 

— Belemnitella ex gx.mucronata ( V O N 
S C H L O T T H E I M 1813) 

— Belemnitella ex gr.praecursor S T O L L E Y 

1897* 
— Gonioteuthis quadrata quadrata ( D E 

B L A I N V I L L E 1827)* 
— Vultogryphaea (?) laciniata (NILSSON 

1827)* 
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V E R K L A R E N D E W O O R D E N L I J S T 
Corona: het geheel van alle interambulacra en 
ambulacra. Wij rekenen het apicale schild hier 
ook toe. 
Ambitus: grootste horizontal omtrek van coro­
na. 
Interambulacra: vijf corona-segmenten, die geen 
porien voeren en alterneren met de ambulacra. 
Meridosternaal-uniseriaal: plastrontype waarbij 
het labrum (lip) gevolgd wordt door een enkel-
rij'ige reeks platen, die door nagenoeg horizonta-
le suturen gescheiden worden (ook wel metaster-
naal genoemd). 
Ambulacra: vijf corona-segmenten, die porien 
voeren en alterneren met de interambulacra. Het 
adapicale deel van de ambulacra wordt meestal 
petaal genoemd. 
Interporifeer: tussen de porienparen. 
Miliaire: niet primaire. 
(Sub)petaloid: (zwak) bloemblad-vormig 
Marginaalfasciole: fasciole rond de ambitus. 
Periplastronale: ter weerszijden van het 
plastron. 
Meridosternaal-alternerend: als meridosternaal-
uniseriaal, maar de afzonderlijke plastronplaten 
zijn gescheiden door scheefstaande suturen. 
Areole: rond tuberkel vrijblijvend veld voor de 
aanhechting van de spieren. 
Pedicellarien: zeer kleine, gespecialiseerde grij-
porganen, die ook een beschermende functie 
hebben. 
Foramen: perforatie in mamelon. 
Mamelon: tuberkelkop, waarop de stekel artiku-
leert. 
Fylloden: vergrote ambulacrale porien rond het 
peristoom. 
Adapicaal: naar het apicale schild toe. 
Subanale podia: gespecialiseerde porien direct 
onder de anale opening (periproct). 

SUMMARY 
Cardiotaxis heberti ( C O T T E A U 1860) and Cardiaster granulosus ( G O L D F U S S 1829) from the lower part of the 
Gulpen Formation (Upper Cretaceous; province of Liège): paleobiology, occurrence and systematics. 
On the basis of specimens of the holasteroid echinoids Cardiotaxis heberti and Cardiaster granulosus collected 
in situ in the CPL-quarry at Haccourt, municipality of Oupeye (Liege, Belgium) a rather extensive description 
of their skeletal morphology is given. Up to now, C.heberti has become known only from the basal part of 
the Zeven Wegen Member of the Gulpen Formation which is of early Late Campanian age. C.granulosus in 
its typical white chalk form is restricted to the Vijlen and Lixhe Members of this formation. Mention is made 
of related forms (probably from the same phylogenetic lineage) in the uppermost part of the Gulpen Formation 
(Lanaye Member) and the entire Maastricht Formation and the Vaals Formation (Lower Campanian). For both 
C.heberti and C.granulosus a palaeobiological reconstruction, based on the skeletal morphology, is worked 
out. The accompanying macrofaunal assemblages are also given particular attention, especially in the case of 
C.granulosus. It is concluded that C.granulosus was better adapted to an infaunal mode of life than C.heberti. 
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