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Gastropoden als Leitfossilien?

Gastropods as index-fossils?

)

von G. Tichy+

Zusammenfassung

Gastropoden werden trotz ihrer enormen Formenfiille fir die
Stratigraphie als wenig brauchbar angesehen. Die geringe Beach-
tung der Okologischen Einfliisse auf die Gehduseform, der Mangel
an eingehenden phylogenetischen Studien sowie die geringe Anzahl
der oft wenig typischen Merkmale, sind Ursache, daB Gastropoden
bisher, von wenigen Ausnahmen abgesehen, kaum als Leitfossilien -
verwendet wurden. Durch ihre Uberwiegend benthische Lebensweise
und die enge Biotopabhdngigkeit kdnnen nur Rdume gleicher oder
dhnlicher Biotope miteinander verglichen werden. Die Merkmale,
welche man flir die Charakterisierung der einzelnen Arten heran-
ziehen kann, werden kritisch besprochen.

Summary

Although there is a tremendous number of gastropods they are .
regarded to be of no importance for stratigraphy. The little
consideration of the ecological influences to the shell as well
as the small number of phylogenetical studies and the few
characteristic pecularities of the gastropod shell are the
reason that they are no good index-fossils. Gastropods are
mostly benthic and strongly dependent on their biotop. The
features which characterize the species are critically discussed.

+)Anschrift des Verfassers: Dr. Gottfried Tichy, Institut fir

Geowissenschaften, Akademiestr. 26, A-5020 Salzburg
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Einleitung

Nach den Arthropoden sind die Mollusken die artenreichste Tier-
gruppe. Unter jenen stellen Gastropoden die meisten Arten.
Besonders nach dem Rilickgang der Cephalopoden am Ende des Meso-
zoikums haben sich die Neogastropoden sprunghaft entwickelt. So
stehen heute den 105.000 Gastropodenarten nur mehr 730 Cephalo-
podenarten gegeniliber. Der stratigraphische Wert der ca. 10.500
Arten fossiler Cephalopoden ist unbestritten, derjenige der
Schnecken aber ist, nach der heutigen Lehrmeinung, unbedeutend
oder nur gering. Spezielle Merkmale, wie Lobenlinien, welche
bei Cephalopoden systematisch und stratigraphisch von groBter
Bedeutung sind, fehlen. Die Entwicklung der Gastropoden scheint
nur sehr langsam fortzuschreiten, besonders in bestimmten Bio-
topen, wie in der Tiefsee, in Riffen etc. die sich lber l&dngere
Zeitrdume nur geringfiligig verdndern. Neben "langlebigen" Arten
gibt es zusdtzlich noch eine Reihe von Homdomorphien. Wdhrend
die Ontogenese eines Cephalopoden aufgrund der meist planspiral
eingerollten Gehduse studiert werden kann, ist die embryonale
Windung bei den lberwiegend trochospiral aufgewundenen Gastro-
podengehdusen meist abgescheuert oder abgebrochen. Auch die
Mindung der Gastropoden ist in vielen Fdllen beschddigt.
SchlieBlich sind die gehdusetragenden Gastropoden iliberwiegend
benthische Bewohner und nur ausnahmsweise nektonische Hochsee-
formen. Demnach bestiinden also k e i n e oder kaum Voraus-
setzungen, daB Gastropoden fir die Stratigraphie jemals brauch-
bar werden ko&nnten. :

Die Untersuchungen der letzten Jahre haben deutlich gezeigt,

daB auch die Ammoniten nicht d i e Hochseeformen waren, wie
man bislang annahm, sondern viele quasi vagil benthonisch lebten
und sich von langsam fortbewegenden Beutetieren erndhrten. Den
Arbeiten ZIEGLERs ist zu entnehmen, daB die einzelnen Cephalo-
podenfaunen bathymetrische Unterschiede widerspiegeln. Alters-
verschiedene Faunen aus gleichen Tiefen sind einander &hnlicher
als zeitgleiche unterschiedlich tiefe Meeresbereiche.

DaB eine so artenreiche Tiergruppe, wie es die Schnecken sind,
sich nur so langsam entwickeln sollte, ist in Anbetracht der
Zahlen unwahrscheinlich. Dies trifft scheinbar nur filir Lebens-
rdume zu, die in geologischer Hinsicht lange Zeit stabil sind.
Diese scheinbare "Langlebigkeit" der Arten wird hier durch die
6kologische Anpassung (Fortbewegung, Erndhrung etc.) bedingt.
Die Schwierigkeiten, Gastropodenfaunen auszuwerten, ergeben
sich daher aus der Tatsache, daB Benthosbewohner stédrkere Anpas-
sungen an ihre Biotope zeigen, als dies bei Nektonten der Fall
ist. Mit Ausnahme der freien Larvenstadien sind nur ganz wenige
Arten pelagisch, wie z.B. die rezente Gattung Janthina (ein
treibender Ptenoglossa) und die schwimmenden Heteropoda und
Pteropoda sowie einige Arten der Cephalaspidea und Anaspidea.
All diese Formen haben sich aus primdr benthonischen Gastro-
podenarten entwickelt.

Die Verbreitung der benthischen Gastropoden muB aber durch ihre
Lebensweise nicht eingeschrédnkt sein. Selbst fixosessile Tiere
kdnnen eine weite geographische Verbreitung besitzen, wenn sie
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ein entsprechend langwdhrendes Larvenstadium haben. Gastropoden
kommen im marinen Bereich praktisch auf allen B&den von der
Spritzwasserzone bis in groBe Tiefen von 8200 m vor. Auch das
Brack- und SiBwasser sowie das Land werden von einem Heer von
Schnecken bevdlkert. Die meisten Landschnecken sind auf feuchte
Standorte beschrédnkt. Einige kdnnen aber auch unter trockenen
Bedingungen leben. Sogar Parasiten (z.B. an Echinodermen) sind
unter den Gastropoden bekannt.

Die einzelnen Biotope sind jeweils von sehr unterschiedlichen,
oft charakteristischen Gastropodengesellschaften besiedelt.
Besonders artenreich sind die Pflanzenbestdnde des Litorals
sowie die sekunddren Hartbdden. Einzelne Gattungen, meist Meso-
und Neogastropoden, bevorzugen Weichbdden.Archaeogastropoden
sind meist auf Hartgriinde beschrdnkt und auf klares Wasser ange-
wiesen, da grOBere Mengen an suspendiertem Feinsediment die
aspidiobranchen Kiemen verunreinigen wilirden. Erst mit der Ent-
wicklung der pektibranchen Kiemen bei Meso- und Neogastropoden
konnten auch Weichb&den in gr&Berem MaB bevdlkert werden.

Selbst wenn man annimmt, daB planktonische Larven durch Meeres-
stromungen rasch und weltweit verbreitet werden kénnen (20-30 km/
Tag), kann man doch nur Gastropoden bestimmter Faziesrdume,
bestimmter Biotope, miteinander vergleichen. Die Aussichten auf
eine weltweite Verbreitung der Organismen, besonders der nekto-
nischen oder der zeitweilig nektonischen, sind im offenen Meer,
wie es z.B. die Tethys darstellte, grdBer als in den nur zeitlich
beschrédnkt ausgebildeten Becken und epikontinentalen Flachwas-
serarealen. Dennoch kodnnen selbst flachwasserbewohnende Schnek-
ken weltweit verbreitet sein, wie beispielsweise Eucycloscala
binodosa (MUNSTER), welche in der Obertrias der Alpen ebenso

wie in Slidchina vorkommt (PAN, 1974; TICHY, 1979).

Welche Merkmale und Methoden haben wir iliberhaupt, die zur
Charakterisierung der Art, welche die Basis der Ontogenese,
Phylogenese und der Stratigraphie darstellt, bedeutsam sind?
Das sind: 1) Gehduseform
2) Skulptur
3) Miindung
4) Ausbildung der Spindel
5) Embryonal- und Juvenilgehduse
6) Schalenstruktur
7) Biochemie der Schale
8) Farbzeichnungen
9) Ausbildung der Radula
10) Vergleichende Anatomie und Biochemie der Weich-
teile an rezenten Gastropoden (z.B. Untersuchung
der respiratorischen Pigmente)
11) Vergleichende Ethologie und Funktionsmorphologie
(z.B. Kriechverhalten)
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1. Die Gehduseform

1.1. Aufwindung: Das Gehduse kann entweder nicht, wenig oder
stark aufgewunden sein.

Nichtgewundene Gehduse treten bei allen vier Klassen der Gastro-
poden, den Amphigastropoden, Prosobranchiern, Opisthobranchiern
und Pulmonaten auf. Die meist napffdrmigen Gehduse mit einer
starken Erweiterung der Miindung stellen eine Anpassungserschei-
nung (festere Anhaftung an den Untergrund, breite Kriechsohle
zum Durchpfliigen des Sedimentes) und nicht etwa ein Primitivmerk-
mal dar. In allen nachpriifbaren Fdllen erwies sich, daB die
mitzenfdrmigen Gehduse durch Aufrollung und Rickbildung entstan-
den sind. Diese Rickbildung kann bei Arten, die das Gehduse vom
Mantel umschlossen haben, bis zur v&lligen Reduktion reichen.
Nur bei wenigen Gruppen kommt es anstatt der Reduktion des
Gehduses zur Ausbildung einer sekunddren Kalkschicht, der soge-
nannten Schmelzschicht (Cypraeidae, Marginellidae). Im Fall von
Aulacodiscus wird dadurch die urspriingliche Gehduseform vollig
verwischt und 148t ein konkretiondres Gebilde entstehen. Die
Mehrzahl aller nichtgewundenen Schalen zeigt zumindest einen
gewundenen embryonalen Teil (z.B. auch bei Neopilina galathea
LEMCHE, einem Monoplacophoren), der fir gewdhnlich schon. verlo-
ren geht, bevor das Tier adult wird. Bei folgenden Gruppen
konnen miitzenfdrmige Gehduse auftreten: Tryblidiacea, Bellero-
phontacea (Helicionellidae), Haliotidae, Fissurellidae,
Patellidae, Acmaeidae,Platyceratidae,Phenacolepatidae, Cocculi-
nidae, Lepertellidae, Amaltheidae, Capulidae, Gadiniidae,
Acroriidae, Siphonariidae, Ancylidae sowie bei einzelnen Ver-
tretern der Trochacea (Stomatellidae: Gena, Broderipa, Roya),

Neritidae (Septaria, Meganinnia), Calyptraeidae (Crepidula),
Naticidae (Haliotinella), . .Lamellariidae, Lymnaeidae (valencien-
nesia).

Selbst bei den dltesten Gastropoden des Unterkambriums, Coreo-
spira und Helcigona, findet man nur gewundene Gehduse. Die
Mehrzahl aller Geh&duse ist, von wenigen Ausnahmen abgesehen,
trochospiral aufgewunden. Zu diesen Ausnahmen gehdren die fixo-
sessilen Gastropoden sowie die planspiral gewundenen Bellero-
phontiden. -

Die Rich¢tung der Aufwindung ist vorwie-
gend nach rechts, und bei einer Art meist konstant. Unter den
marinen Gastropoden sind linksgewundene Arten selten. Die
rezenten linksgewundenen Neogastropoden leben ausschlieBlich
auf Weichbdden. Auch die schlammbewohnende trochospirale Ammo-
nitengattung der Trias, Cochloceras, ist.linksgewunden. Unter
den Landschnecken sind linksgewundene Formen hdufiger. Auffal-
lend ist, daB linksgewundene rezente Stylommatophora in Europa
und Silidasien sowie auf den Pazifischen Inseln zahlreicher vor-
kommen als in Afrika, Australien und den beiden Amerikas.
Gelegentlich treten unter den landbewohnenden Gastropoden auch
sogenannte "Schneckenkdnige" auf. Das sind linksgewundene Formen
von normalerweise rechtsgewundenen Arten. So z.B. bei der Wein-
bergschnecke Helix pomatia L., welche durch die Spiegelbildiso-
mere der Minushelix des Octahelicinmolekiils bedingt wird. Die
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makroskopische Chiralit&dt beruht folglich auf der molekularen
Chiralitdt. Auch bei Bulimus perversus, einer tropischen Land-
schnecke, kommen links- und rechtsgewundene Gehduse vor (nach
MARTENS, E.v., in MULLER, 1960: 7). Nach VERMEJ (1975) ent-
wickeln sind die rezenten linksgewundenen Arten, welche aus 18
oder 19 verschiedenen Stammformen getrennt hervorgehen, fast
alle ohne planktonische Larven. Zu den Ausnahmen gehdren ledig-
lich die Triphoridae und Thecosomata.

1.2. Beeinflussung der Gehduseform und -gréBRe

Die Gehduseform der einzelnen Art kann durch 6kologische Ein-
flisse stark modifiziert werden, wie die Standortvariationen
von Lymnaea stagnalis(L.), der groBen Schlammschnecke, deutlich
zeigen. Im Altwasser mit erdigem Schlamm und mé&Bigem Pflanzen-
wuchs entwickeln die Tiere Geh&duse mit einem langen, spitzen
Gewinde. Dort, wo der Pflanzenwuchs dichter wird, werden die
Gehduse kiirzer und gedrungener, mit oben eckig ausgebuchteter
Mindung (var. turgida) und in pflanzenarmen Pfitzen, auf san-
digem Grund, bilden sich Hungerformen mit kleinen Gehdusen und
wenig aufgeblasenem letzten Umgang aus (var. lacustris). Ver-
gleiche CLESSIN (1897: 79) und MULLER (1960: 83).

Die in der Spritzwasserzone vorkommende spitzkegelige Patella
magellanica GM. bildet mit der submers lebenden flachkegeligen
Patella clypeaster LESS. zwei verschiedene morphologische Arten,
die in den Meeren vor Chile, Kalifornien und Japan vorkommen.
Biologisch gesehen gehdren sie aber einer einzigen Spezies an.
Andererseits gibt es nahe verwandte Gastropodenarten, die sich,
wie z.B. Trichia rubiginosa A. SCHM. und Trichia sericea DRAP.,
nur durch ihre Liebespfeile unterscheiden. Ihre Gehduse sind
duBerlich ident (vergl. BOETTGER, 1903: 185).

Im stark bewegten Wasser zieht z.B. Murex die Mantelfortsdtze
ein und hat somit glatte Lippenwlilste (Varices) entwickelt. .
GehdusegrdBe und Schalendicke werden vom Salzgehalt des Wassers
stark beeinfluBt. Marine Arten werden im Brackwasser wesent-
lich kleiner. Bei limnischen Arten, wie Thedoxus fluviatilis
nimmt die Geh&dusegrdBe mit der Zunahme des Salzgehalts (max.

15 %) leicht ab. B

Auch das Na hrungsangebot ist filir die GréBe und
teilweise auch fir die Fdrbung (TICHY, 1980) verantwortlich.

So ist Planorbis grandis CUMINGS nur ein gut erndhrtes Indi-
viduum der Planorbis corneus L. (MOORE, 1936 in SOHL, 1969).
Lymnaea (Stagnicola) palustris MULL. bildet bei kiimmerlichen
Lebensbedingungen Zwergformen, die sog. Lymnaea (Galba) trunca-
tula MULL. aus, deren Umgdnge in der Langsrichtung verkirzt
sind. Die "beiden Arten" Lymnaea gregaria MULL. kommen mitein-
ander nicht vor, also zwei getrennte Arten? Nein, denn aus dem
Laich der "einen" kann man die "andere" und umgekehrt ziichten.
Ahnliches ist auch von Succinea oblonga DRAP., Succinea antigua
COLB. und Succinea putris L. zu berichten, welche zwar getrennt
voneinander leben, aber ineinander idbergehen kdnnen (BOETTGER,
1933).
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Die Gehduse von Arianta arbustorum (L.) und Cepaea nemoralis

(L.) aus 1500 und 2000 m HOhe erreichen kaum den halben Durch-
messer von solchen aus der Ebene (unter glinstigen Lebensbedin-
gungen) . Nach WENZ (1944: 24) soll die kurze FraBperiode und nicht
etwa die HOhe (vermehrte UV-Einstrahlung) fir die Abnahme der
GehdusegrdBe verantwortlich sein, denn auf der Slidseite des Pic

de Céciré (Pyrenden) leben Riesenformen von Cepaea nemoralis

(L.) noch in 2000 m Ho&he.

Auch die Wassertemperatur kann Form und Grdéfe
des Geh&duses beeinflussen. Derartige temperaturabhdngige Modi-
fikationen wurden meist taxonomisch verschieden gewertet. Die
im oberen Miozé&n von Steinheim (Wirttemberg) auftretenden Pul-
monaten scheinen eine Evolution von flach gewundenen, dann
kegelfdrmig gestalteten und schlieBlich wieder discoidal
gewundenen Gehdusen durchzumachen. Diese Formverdnderung ist
aber nicht Ausdruck eines evolutiven Geschehens (wie dies
HILGENDORF, 1866, vertritt) und somit eine Ausnahme vom Irrever-
sibilitdtsprinzip, sondern ist ©6kologisch bedingt. Die Ausbil-
dung hochgewundener Formen wurde durch den Austritt heiBer
Quellen verursacht (vgl. GOTTSCHICK, 1920). Die dort auftreten-
den Gastropoden gehdren somit einer einzigen Art, Gyraulus
trochiformis (STAHL) an (siehe Taf. 1, Fig. la-f). Die gering-
fligigen Verdnderungen des Aminosdurespektrums der organischen
Anteile der Schale rechtfertigen noch keine Abtrennung in ein-
zelne Arten. Eine erhebliche Variation der Gehiusehdhe tritt
auch bei der winzigen HBhlenschnecke Plagigeyeria tribunicae
SCHUTT auf (siehe Taf. 1, Fig. 2a-c). Moglicherweise sind

dafir auch hier unterschiedliche Wassertemperaturen verantwort-
lich. Ein gutes Beispiel liefert auch Littorina obtusa, eine
vom Mittelmeer bis zum WeiBen Meer verbreitete Spezies, die im
Sliden ein rundlich-plumpes Geh&duse hat, welches nach Norden zu
sich mehr und mehr zuspitzt, bis es schlieBlich eine turmfdrmige
Gestalt (var. coarctata) aufweist, und friher als eigene Art
angesehen wurde (STRAUCH, 1972: 104). Das Auftreten von schlan-
ken pfriemenfdrmigen Turriden schlieBt kiihl boreales Gewdsser
aus. Diese Erscheinung gilt auch fiir fossile Formen.

Generell 148t sich stets eine GroBRenabnahme der Molluskenge-
hduse bzw. -schalen, im aquatischen wie im terrestrischen
Bereich, zu den Polen hin feststellen. Zahlreiche Beispiele wie
Haliotis, Turritella, Cassis und Conus sind beredte Zeugen dafir.
Die GroBRenabnahme vollzieht sich auch vom borealen zum arkti-
schen Bereich (z.B. Buccinum). Selbst innerhalb einef Art sind
diese Differenzierungen (z.B. bei Naticiden) nachweisbar. Aber
auch das umgekehrte Verhalten kann beobachtet werden. So sind
die Bucciniden des Mittelmeers wesentlich kleiner als die bore-
alen Arten. Thais lapillus erreicht ihr GrdBenmaximum in gemdBig-
ten Breiten und nimmt zum Pol wie zum Aquator hin ab (MOORE,
1936), wenngleich die groB8te Thais-Art, Thais chocolata, in den
Tropen lebt.

Auch bei getrenntgeschlechtliche Gastropoden kdnnen Unterschiede
in GréBe und Form der Gehduse auftreten. Obwohl die Mehrzahl
der Prosobranchier (90% von insgesamt 5200 rezenten Arten)
getrenntgeschlechtlich sind - die Euthyneura sind Hermaphrodi-



ten - ist ein markanter Sexualdimorphismus nicht die Regel.
Lediglich bei wenigen Arten sind die Weibchen durch bauchigere
Gehduse von jenen der Mdnnchen unterschieden. Neben den abwei-
chenden Dimensionen k&nnen, wenn auch selten, sexualbedingte
Unterschiede in der Skulptur und Fdrbung auftreten. Unter den
Archaeogastropoda: sind nur ganz wenige Vertreter der Fissurel-
lidae, Acmaeidae, Patellidae und Cocculinidae hermaphrodit.
Unter den Mesogastropoden sind es folgende Familien: Valvatidae,
Hydrobiidae, Rissoellidae, Omalogyridae, Epitoniidae, Janthini-
dae, Hipponicidae, Trichotropidae, Capulidae, Calyptraeidae, *
Lamellariidae und Ctenosulcidae. Einige der Hydrobiidae, Thiari-
idae und Vivipariidae vermehren sich parthenogenetisch. Alle
Neogastropoden sind getrenntgeschlechtlich.

MORSE (1877) berichtet, daB die mdnnlichen Individuen von
Buccinum undatum LINNE kleiner und zierlicher sind als die
weiblichen. Die Weibchen von Lacuna pallidula (DA COSTA) wer-
den doppelt so groB wie ihre Mdnnchen (THORSON, 1946). Auch bei
Hydrobia ulvae (PENNANT) sind die Weibchen grdBer und zusdtzlich
noch hdufiger. Bei Cypraea gracilis GASKOIN sind die Mdnnchen
braun, die Weibchen rot gefdrbt (GRIFFITH, 1961) und bei Turbo
coronatus SOLANDER tragen nur die Weibchen Tuberkeln an den
Umgdngen (AMIO, 1955). Bei Cassis cornuta (LINNE) hingegen
haben die Médnnchen l&dngere, dafilir aber weniger Knoten an der
Schulter als ihre Weibchen. GARDENER (1875: 398) beobachtete,
daB Dimorphosoma calcarata SOWERBY, ein Aporrhaide der Kreide,
etwa finfmal hdufiger ist als Dimorphosoma neglecta TATE und

er vermutet in der letzteren "Art" das zu Dimorphosoma calcarata
gehdrige Weibchen (!!). Wahrscheinlich diirfte die hd&dufigere
Form das Weibchen darstellen.

Der Sexualdimorphismus ist oft nur sehr schwer mit Sicherheit
nachzuweisen, da die Unterschiede in den Dimensionen des
Geh&duses meist sehr wenig markant sind, und von vielen anderen
Faktoren abhd@ngen k&nnen.

Wdhrend aus Arten mit groBer Variationsbreite etliche "Arten"
und "Unterarten" aufgestellt wurden (siehe Taf. 2), gibt es
auch zahlreiche Beispiele flir HomSomorphien, wo Gastropodenge-
hduse verschiedenster Abstammung, gleiche oder sehr &hnliche
Gehduse besitzen. Unter den rezenten Gastropoden sei die
deutsche Bernsteinschnecke Succinea putris erwdhnt, die von
einer ostindischen artlich nicht zu unterscheiden ist. Der
groBe Horizontalabstand macht aber die Identit&t mit jener

Art unwahrscheinlich. Zhnliches kommt auch unter den fossilen
Arten vor, nur ist es hier noch schlimmer, da Homdomorphien nicht
immer gleichzeitig auftreten miissen. Die behauptete Identitdt
der oberkretazischen Gattungen Pyrgulifera mit der rezenten
Paramelania sowie Fascinella mit Syronolopsis scheinen eher
Konvergenzen darzustellen, die auf Anpassungen an dhnliche
Lebensverhdltnisse zuriickzufiihren sind.
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2. Die Skulptur

Wie allgemein bekannt ist,ist auch die Skulptur kein unbedingt
konstantes Merkmal. Systematisch nicht zusammengehdrige Formen
sind einander oft t&duschend &hnlich (siehe Kapitel 1 und 5).
McDONALD & TRUEMANN (1920) berichten von einer transversalen
Homdomorphie, bei der die Skulptur der mittleren Windungen
verschiedener Arten gleich ausgebildet ist und nur jene der
Jugend- und Altersstadien voneinander differieren. Tiere,
welche in ruhigen Ablagerungsrdumen leben, entwickeln viel
grdBere und zierlichere Stacheln als solche in stark bewegtem
Wasser (z.B. Murex). Bestimmte Arten von Buccinum, welche im
Brackwasser kleine glatte Gehduse ausbilden, sind im marinen
Bereich krédftiger berippt.

Zahlreiche Arten wurden durch ihre groBe Variationsbreite, was
Form und Skulptur anbelangt, in mehrere "Arten" aufgespalten.
Bei Vorlage von geniigend Material sieht man aber, daB die ver-
schiedenen Skulpturen ineinander ibergehen, wie dies beispiels-
weise bei der obertriassischen Art Cheilotomona blumi (MUNSTER)
aus St. Cassian der Fall ist. Alle anderen "Arten" wie Cheilo-
tomona calosoma (LAUBE), Cheilotomona subgranulata (KLIPSTEIN),
Cheilotomona acuta (MUNSTER) zeigen Ubergédnge zu Cheilotomona
blumi (MUNSTER) und sind daher als eine einzige Art aufzufas-
sen (siehe Taf. 2, Fig. 7-10). Auch bei der altersgleichen
Chartronella subcarinata (MUNSTER) gibt es Formen mit einem,
zweil oder drei Kielen (siehe Taf. 2, Fig. 1-6). WRIGHT (1971:
4) demonstriert am Beispiel der rezenten Littorina saxatilis
(OLIVI) die starke Variabilitdt in der Skulptur von fast
glatten bis stark mit spiralen Reifen verzierten Gehdusen

(Taf. 2, Fig. 11-13).

Bei Pulmonaten steht die Feinskulptur meist in Verbindung mit
Haaren oder Borsten des Periostracums. Die auf den Schalen
auftretenden Griibchen und Papillen kdnnen wichtige Hinweise
auf die Verwandtschaftsbeziehungen der einzelnen Arten geben:

Gegeniliber glattschaligen Formen sind die skulpturierten fir
stratigraphische Zwecke besser zu gebrauchen, da sie durch ihr
zusdtzliches Merkmal leichter voneinander zu unterscheiden
sind, als z.B. das Heer der glattschaligen Gastropoden, die
wie ein Ei dem anderen gleichen. Diese Merkmalsarmut war es
auch, welche verschiedene Autoren veranlaBft hat, die glatt-
schaligen Gastropoden als stratigraphisch "langlebige Typen"
abzustempeln und verschiedene Arten zu einer oder nur wenigen
zusammenzufassen.

3. Die Miindung

Die Mﬁndung»bietet ebenfalls ein sehr wichtiges Merkmal fir

die Gastropodenbestimmung. COSSMANN und BROSAMLEN legten bei
der systematischen Zuordnung ihrer Arten groBen Wert auf die
Ausbildung der Miindung. Aber auch dieses Merkmal ist, wie
bereits KOKEN (1889: 308) feststellte, der "adaptiven Verdnder-
lichkeit”" ausgesetzt. Am Beispiel eozdner Gastropoden aus dem
Pariser Becken zeigt WOOD (1910), daB trotz der unterschiedli-
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chen Entwicklung von Vinocerithium bouei und Vinocerithium
parallelum gleiche Mindungsformen auftreten. Auch wdhrend der
Ontogenese kann sich die Miindung stark verdndern. So besitzen
die Tripophoriden eine "dreimiindige" Apertur (KOSUGE, 1966).
Ein weiteres Beispiel hiefiir bietet die Gattung Pteroceras
(siehe Taf. 1, Fig. 3). Die groBen Knoten bei Strombus und
verwandten Arten bilden sich erst in der Endphase ihrer onto-
genetischen Entwicklung (VERMEIJ, 1971). Wenn die Miindung weg-
gebrochen ist, wie dies bei vielen fossilen Schnecken leider
oft vorkommt, kann man mit Hilfe der Anwachsstreifen noch
immer den Grenzverlauf und somit ihre Lage zur Spindelachse
rekonstruieren. Nur bei einigen Arten wie z.B. bei adulten Exem-
plaren von Murex Buccinum, Nucella, Nassa, die besonders
feste Gehdusemiindungen besitzen, bleiben diese erhalten (vgl.
SCHAFER, 1962: 176). Das Verhdltnis zwischen Windungshodhe und
Windungsbreite ist zwar kein sehr ins Auge springendes Merk-
mal, diirfte aber innerhalb der Art recht konstant sein (siehe
auch WALTHER, 1951: 55).

Nebenbei geben die Form der Mindung sowie ihre Lage zur Spin-
delachse Anhaltspunkte liber Lebensweise und Erndhrung des
Tieres. Viele Gastropoden mit holostomer Miindung sind Pflan-
zenfresser, solche mit siphonostomer Aas- und Fleischfresser.
Die Ausnahmen hiervon sind aber so zahlreich, daB dieses Einzel-
merkmal noch keinen schliissigen Beweis darstellt. Die Natici-
deae und Epitoniidae, welche eine kreisfdrmige Miindung besitzen,
erndhren sich grdBtenteils rduberisch, die siphonostomen Gastro-
poden der Strombidae und Cerithidae hingegen sind Weidegdnger
oder Filtrierer. Erst in Kombination mit anderen Merkmalen

kann hier ein klareres Bild geschaffen werden. Eine groRe
Mindung z.B. zeigt nicht etwa eine Anpassung an Bewegtwasser,
sondern lediglich das Vorhandensein eines breiten FuBes. Dieser
kann zum Festhaften an einer harten Unterlage dienen (Patella,
Acmaea, Littorina, Theodoxus) oder zum Festhalten auf einem
Wirtstier (Pelseneeria, z.B. auf einem Seeigel), aber genauso
zum Withlen im Sediment (Lunatia) sowie zum Uberkriechen von
Weichbdden (Buccinum, Gibbula). Die Lage der Miindung zur Spin-
delachse, die Form des Gehduses sowie die Lage der des Schwer-
punktes und die Ausbildung der Skulptur und Merkmale gestatten
erst eine prédzisere Aussage, auch wenn SCHAFER (1962: 165) aus
der Gehduseform keine Angaben iliber ihre Funktion zu geben ver-
mag.

4. Die Ausbildung der Spindel und die Internseite der Umgédnge

Wenn sich die Windungen in der Windungsachse beriihren, so ent-
steht ein fester Zylinder, die sogenannte Spindel oder Colu-
mella. Sie kann glatt oder mit spiral verlaufenden Spindel-
falten versehen sein. Derartige Spindelfalten spielen z.B. bei
den Acteonellidae eine gewisse systematische Rolle. Eine hohle
Achse entsteht dann, wenn sich die Windungen nicht l&dngs der
Windungsachse berilihren. Diese Form wird als offen (weit oder
eng) genabelt bezeichnet. VerschlieBt eine Kallusbildung teil-
weise den Nabel, so spricht man von einem geschlitzt genabelten
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(hemiomphalen) Gastropoden, ist dieser zur Gdnze verschlossen,
so von einem bedeckt genabelten (cryptomphalen). Alle disco-
spiralen und die meisten Arachaeogastropoden sowie die meisten
StiBwasser- und Landschnecken sind umbilikat. 74% der trocho-
spiralen pal&dozoischen Pleurotomarien und 58-60% der Trocha-
ceen (Trias-rezent) sind umbilikat, wdhrend die meisten hdheren
Mesogastropoden und Neogastropoden ungenabelt sind (vgl.
VERMEIJ 1975). Bei einigen Gruppen (z.B. Nerinea) ist das
Lumen der Umgédnge durch mehr oder weniger zahlreiche Falten
eingeengt, um das Gehduse zu verstdrken. Am Beispiel der Neri-
neiden (Lias-Oberkreide), die zahlreiche stratigraphisch kurz-
lebige Arten mit Verbreitung entwickelt haben, kann man vom
zunehmenden Komplikationsgrad der Internfalten auf das geolo-
gische Alter der Gastropoden schlieBen (siehe Taf. 1, Fig. 5-7).
Zur artlichen Bestimmung sind aber neben Ldngsschnitten auch
die duBere Gestalt und Skulptur heranzuziehen, da in zahlrei-
chen Parallelreihen &dhnliche Windungsquerschnitte auftreten
kdnnen. Bei einigen Gattungen werden die liegenden Wénde
wieder resorbiert, wie dies bei Nerita der Fall ist (siehe
Taf. 1, Fig. 8).

5. Die Jugendwindungen

Ein weiteres Kriterium, welches fiir die fossilen Gastropoden
noch viel zu wenig Berilicksichtigung fand, sind die Jugendwin-
dungen, die in Schldmmproben gar nicht so selten vorkommen.
Ihre systematische Bedeutung wurde sehr unterschiedlich betrach-
tet. Zu den ersten Arbeiten gehdren die von BAKER (1897), der
bei einigen Gruppen wie 0liva und Voluta Variationen feststell-
te, wdhrend bei anderen wie wNatica, Litorina und Neritina

keine oder beinahe keine Variationen auftreten. SMITH (1907)
fand, daB die Bedeutung der Protoconche von anderen Autoren
Ubertrieben wird und DALL (1924) schlieBlich lehnt die Brauch-
barkeit der Protoconche fiir die Systematik liberhaupt ab. Nicht
alle Arten, die im Apex Ubereinstimmen, sind congenerisch,
solche aber, die nicht Ubereinstimmen, sind es eher nicht
(FINLAY, 1931). Dem widersprechen BOETTGER und COSSMANN, die
selbst innerhalb der Gattung variable Protoconche feststellten
(vgl. SMITH, 1945).

Fast alle marinen Prosobranchia und Opisthobranchia machen
eine mehr oder weniger lange planktonische Larvenentwicklung
durch. Nur wenige schliipfen als kriechende Junge. Im Fall der
rezenten Fauna aus der Karibik sind dies nach BANDEL (1975)
etwa nur 20%. In kilihleren Meeren erhdht sich der Anteil der
schliipfenden Jungen und in der Arktis bzw. Antarktis haben
Prosobranchier keine pelagischen Stadien mehr (THORSON, 1952:
302). Das Verhdltnis zwischen den gleich schlipfenden und
ldngere Zeit planktonisch lebenden Tieren gestattet somit
Rickschliisse auf die paldoklimatologischen Verh&dltnisse.

Dotterreiche Larven machen ihre Entwicklung in der Eihilille
durch und verlassen diese erst als weiterentwickelte Veliger,
um nur wenige Stunden planktonisch zu leben. Dieses Stadium
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kann auch unterdriickt werden, wenn sich ein Embryo durch N&hr-
eier entwickelt (z.B. Buccinum, Neptunea), oder wenn die Art
lebendgebdrend ist wie Littorina rudis. Die meisten Mollusken
haben eine spezifische Eigr&Be. Nur eine geringe Anzahl an
Mollusken weicht davon ab, wie einige wenige Prosobranchier
(einige Naticiden), die zwischen benthischer und pelagischer
Entwicklung schwanken kdénnen (= poikilogone Arten). Entsprechend
der Ei- und LarvengrOBe verhdlt sich auch die GroBe der Proto-
conche (siehe Abb. 1).

Abb. 1

Unterschiede in der Gr&B8e des Protoconchs

a) Polynices clausa(Naticidae) mit groBer, plumper Embryonal-
schale ohne pelagische Entwicklung.

b) Polynices nitida (Naticidae) mit winziger Larvalschale mit
pelagischer Entwicklung.

Nach THORSON (1952).

Dotterarme Larven werden friihzeitig frei und wachsen durch fil-
trierende Nahrungsaufnahme (Kleinstplankton) wdhrend ihres

zwei- bis vierwdchigen planktonischen Lebens heran. Die Einflils-
se der Umwelt, die auf diese Stadien einwirken, steuern wesent-
lich die Verbreitung der Adulttiere, wobei Klima und Salinité&t
die wichtigsten Faktoren darstellen und der Verbreitung Schran-
ken setzen. Oft sind Larven stenohalin, wdhrend die entsprechen-
den Audulttiere euryhalin leben. Die Brut- bzw. Larvenstadien
stellen somit die sensibelste Phase der Entwicklung dar. Die
planktonischen Larvenstadien bedingen auch, daB selbst fest-
sitzende oder langsam kriechende Tiere durch Meeresstrdmungen
weit verbreitet werden kdnnen. Erst nach Abwerfen des Segels
beginnt die Schnecke mit der benthischen Lebensweise.

Bei Gastropoden gibt es zwei verschiedene Typen von Protocon-
chen:

a) Ein plumper, mit einem dicken Apex mit maximal drei, meist

rasch zunehmenden Umgdngen (= paucispiral).
b) Ein grazil gebauter, mit meist zahlreichen, langsam anwach-
senden, mehr als drei Umg&ngen (= multispiral).

249



Die Windungen des Protoconchs kdnnen bis zur Ausbildung der
vollstdndigen Skulptur ein v6llig anderes HOhen-Breitenverhdltnis,
eine andere WOlbung, eine unterschiedliche Skulptur, ja sogar

eine v0llig andere Wachstumsrichtung und Drehsinn (= Hetero-
strophie) in Bezug auf das adulte Gehduse aufweisen. Hetero-
strophe Windungen sind z.B. fiir die Opisthobranchier charakte-
ristisch (z.B. Pyramidellidae), wenn auch nicht allein auf sie
beschrédnkt. HomSostrophe Protoconche sind gleich wie der Teleo-
conch gerollt.

Die Lage und Form des Protoconchs, des "nucleus apical", wie

ihn COSSMANN, oder "Nucleus", wie ihn KOKEN (1889: 308) bezeich-
nen, kann fiir die Taxonomie sehr wichtig sein (vgl. auch
WALTHER, 1931: 53). Bei vorsichtiger Anwendung, das heiBt mit
Einbeziehung aller anderen Merkmale, sind Gastropodenembryonen
und juvenile Windungen wertvolle Hilfsmittel zur Aufkl&drung von
HomSomorphien. Die Frage,ob turritellendhnliche Gastropoden
Turritelliden oder Promathiliden sind, kann mit Hilfe der
Embryonalschale leicht entschieden werden. Die Embryonalwindun-
gen sind bei Turritellidae homdostroph, bei den homdomorphen
Promathiliden hingegen heterostroph. Auch KEEN (1949) betont
die groBe diagnostische Bedeutung der ersten Umgdnge zur Unter-
scheidung der Vermetiden. Bei anderen Gruppen ist das Erkennen
der Arten mittels Protoconche schwieriger oder gar unmdglich.

So stellte bereits KOKEN (1889: 344) fest, daB bei Pleurotoma-
rien das diagnostisch wichtige Schlitzband erst nach den glatten
Embryonalwindungen auftritt.

Das genaue Studium der Gastropodenembryonen kann nicht nur fir
die Systematik, sondern auch filir stratigraphische Zwecke ausge-
niitzt werden, wie dies bereits von WICHER &. HOFMANN (1942)
anhand von juvenilen, unter 1 mm groBen, liassischen Gastropoden
dargelegt wurde.

6. Die Schalenstruktur

Obwohl es an dlteren Publikationen nicht mangelt (BOWERBANK,
1844; CARPENTER, 1844), sind Untersuchungen an diversen Mollus-
kenschalen nicht Uber ein Anfangsstadium hinausgekommen. Die
bahnbrechenden Arbeiten von SCHMIDT (1923) und seinem Schiiler
AHRENBERG (1935) sowie in letzter Zeit von WIESE zeigen, daB
mit Hilfe der Schalenstruktur weitere Belege fiir den stammes-
geschichtlichen Ablauf erbracht werden kodnnen. Die Art der
Kalzifikation der Perlmutterschicht drilickt sich in der inneren
Mikroarchitektur der Schale aus, welche taxonomisch signifikant
ist. Bei den Gastropoden werden die Kristalle in hohen vertika-
len Stapeln gebildet und unterscheiden sich deutlich von den
Stapelreihen der Bivalven. Diese Art der Ablagerung stellt
unter den Mollusken ein primitives Merkmal dar. Die Schalen-
mikrostrukturen sind bei vielen Gastropoden durch die Umwand-
lung des Aragonits in Kalzit bereits verloren gegangen, so die
Schale nicht weggeldst ist. Derzeit stehen noch zu wenig REM-
. Untersuchungen an Gastropodenschalen zur Verfiligung. Eine Ver-
wendbarkeit der Schalenstruktur fiir die Phylogenie und Taxono-
mie ist in dem Grad, wie dies bei Brachiopoden der Fall ist
(WILLIAMS, 1968) nicht zu erwarten.
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7. Die Paldobiochemie der Schale

In den verkalkten organischen Geweben schalenbildender Organis-
men sind sowohl chemisch als auch strukturell-morphologisch
betrdchtliche Unterschiede festzustellen. Bei Archaeogastropo-
den, wie auch beim rezenten Nautilus, betr&dgt der organische
Anteil ca. 1-2% der Schalensubstanz. Bei Neogastropoden kann
dieser bis auf 0.01% herabsinken (DEGENS & SCHMIDT, 1966). Die
Zusammensetzung der Aminosduren in der Schale ist artspezifisch
und kann taxonomisch und phylogenetisch ausgewertet werden. Die
Heterogenitdt in der EiweiBmatrix wird durch eine Mischung von
Faserproteinen und Chitin bzw. chitin&dhnlichen Substanzen
bewirkt. Beil primitiven Vertretern kommen noch Mucopolysaccha-
ride (dem Chitin verwandt) hinzu, die bei Archaeogastropoden
bis zu 6-7% der organischen Matrix ausmachen. Die EiweiBmatrix
ist aber nur bei nicht rekristallisierten Schalen intakt, so
daB diese moderne Untersuchungsmethode fiir fossile Gastropoden
sehr eingeschrdnkt wird. Ein sehr schbnes Beispiel bietet die
Untersuchung von DEGENS & LOVE (1965) an den miozdnen Gyraulen
des Steinheimer Beckens. Die Aminosdurespektren dieser
"Planorbis-Reihe" weichen nur geringfiigig voneinander ab. Die
Autoren wollen die morphologischen Verdnderungen auf die mole-
kular-biologischen Verdnderungen der organischen Schalenmatrix
zurlickfihren. Dem Verfasser sind aber die geringfligigen Abwei-
chungen nicht signifikant genug, um aus den einzelnen Okoformen
Unterarten oder Arten auszuscheiden (siehe S. 244). Eine sta-
tistische Untersuchung der Aminosdurespektren innerhalb der
einzelnen Varietdten fehlt.

8. Die Farbzeichnung

Primdre Farbzeichnungen sind bei Gastropoden schon aus dem
Paldozoikum bekannt, sind aber zu selten, um in grdferem MaRe
taxonomisch bedeutsam zu sein. Bei manchen rezenten Gruppen,
z.B. Coniden, kann das Farbmuster fir die Unterscheidung der
einzelnen Arten eine Rolle spielen. Aber innerhalb vieler
Spezies konnen Farbe und Farbzeichnung sehr verschieden sein,
wie dies bei der rezenten Phasianella australis und Neritina
virginea (Indien) oder der Theodoxus fluviatilis (Europa) der
Fall ist. Die lediglich auf unterschiedliche Fdrbung begriinde-
ten Arten bediirfen noch einer Nachpriifung, wie beispielsweise
Cepaea nemoralis (L.) und Cepaea hortensis (MULL.) (vgl. JANUS,
1968: 88). So ist z.B. die Cepaea talpa L. eine zwar ausgewach-
sene, aber noch nicht ausgefdrbte Cypraea exusta SOW., und
Columbella fulgurans LAM. ist mit Columbella punctata LAM.
ident.

Manchmal kann man scheinbar verlorene Farbmuster durch Bestrah-
lung mit UV-Licht wieder sichtkbar machen, meist sind aber selbst
die bestdndigen Pigmente, wie Melanine, vollstdndig zerstdrt. Einige
Gattungen wie verschiedene Vertreter der Naticiden, Neritopsi-
den und Coelostyliniden scheinen Farbzeichnungen bevorzugt zu
konservieren. Uber die Beziehungen der Farberhaltung zum
Chemismus der Pigmente und der Diagenese siehe TICHY (1980).
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Das Auftreten von Farberhaltungen liefert auch fir die Paldo-
klimatologie wertvolle Hinweise. Die groBere Artenzahl, die
groBeren Gehduse sowie die Dickschaligkeit weisen zusammen mit
der Zunahme der Farbmuster auf ein seichtes tropisches bis sub-
tropisches Meer hin. Mollusken in kalten oder tiefen Meeren
haben kaum Farbzeichnungen.

9. Die Ausbildung der Radula
Es verwundert nicht, daB die Vielfalt der Gastropoden sich in

den unterschiedlichen Lebens- und Frefweisen widerspiegelt. So
gibt es Pflanzenfresser (Pulmonaten), Felsenabweider (pPatella,

Littorina), Aasfresser (Buccinum, Nassa), Rduber (Conus),
Strudler (Thecosomata), Sauger, Allesfresser (Littorina
Lymnaea), Schlinger (Charonia), Bohrer (Naticidae), Muschel-
knacker (Murex), Filtrierer (Vermetus) und Parasiten (Aglossa:

Pelseneeria auf Seeigel, Entoconcha in Seewalzen), die sdmtlich
durch unterschiedliche Gebisse charakterisiert sind. Nur einige
parasitische Formen (Aglossa) entbehren der Radula.

Fiir die Systematik rezenter Gastropoden,und damit auch fiir ihre
Stammesgeschichte, spielt die Radula, das typische Raspelorgan
der Mollusken, eine bedeutende Rolle. Auf einer biegsamen
Chitinlamelle sitzen bis zu 75.000 Zdhnchen, welche in Quer-
reihen, bis zu 100 je Reihe, angeordnet sind. Die Mittel-,
Seiten- und Randzdhne sind meist ungleich ausgebildet. Aus der
Vereinfachung der Radulaformel der Amphineuren (3-1)-(2-1)
(1-1-1)-(1-2)-(1-2) kOnnte die Rhipidoglosse Radula 5-1-5 ent-
standen sein, welche die Mehrzahl der Archaeogastropoden
besitzt. Nur einige der Patellidae und Lepetidae sind doco-
gloss: 3-2 (1-0-1) 2-3 (Patella) oder 2-0-1-0-2 (Lepeta). Bei
den Mesogastropoden sind die Z&dhnchen weniger zahlreich. Diesen
taenioglossen Typus besitzen beispielsweise Littorina und
Crepidula. Die Stenoglossa schlieBlich haben nur noch 3 Z&hn-
chen 1-1-1, wie sie fir die meisten Neogastropoden typisch sind.
Die rhachiglossen Bucciniden und Muriciden haben gar nur mehr
1-0-1, ebenso die toxoglossen Coniden.

In der fossilen Uberlieferung spielt die Radula allerdings keine
Rolle, da hochstens in Koprolithen isolierte Zdahnchen gefunden
werden konnen. Lymnaea verliert z.B. innerhalb von 23 Tagen

600 Z&dhnchen.

Das Auftreten der verschiedenen Radulatypen bei den einzelnen
Gastropodengruppen zeigt deutlich die Tendenz von der mikropha-
gen zur makrophagen FreBweise. Die Archaeogastropoden und einige
niedrige Mesogastropoden erndhren sich wie die Chaetodermophora,
Polyplacophora, Scaphopoda und protobranchiaten Bivalven von
Diatomeen und anderen winzigen Algen sowie von Detritus. Nur
wenige hbhere Prosobranchier (Littorinaceen) und einige Tecti-
branchier (Anaspida) sind makrophage Herbivoren, wie es fir

die Uberwiegende Zahl der Pulmonaten typisch ist (siehe Tab. 1).
Ganz spezialisierte Vegetarier sind die Aglossa, welche Algen-
zellen aussaugen. Unter den carnivoren Prosobranchiern iiber-
wiegen die modernen Vertreter wie die Ptenoglossa (Janthina:
Zooplankton), Heteropoda (Carinaria: Fische, Scyphozoa, Medusen,
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Krebse), Neritacea, Cypraecea, Lamellariacea und Stenoglossa
(Muricacea: bohren Mollusken und Balaniden an; Volutacea; Toxo-
glossa). Die Mehrzahl der Opisthobranchier ist ebenfalls car-
nivor. Auch einige der Pulmonaten, besonders die Oleacinacea
(z.B. Testacella) und Streptaxacea (z.B. Rhytida erndhren sich
carnivor von kleinen Schnecken und Wirmern. Durch ihre lang-
same Bewegung und geringe Entwicklung der Sinnesorgane, sowie
durch das Fehlen spezieller Einrichtungen flir den Beutefang
(Fangarme, Greifzdhne etc.) kommen nur bestimmte Beutetiere

wie Schwé@mme, Coelenteraten, Bryozoen, Tunicaten und Mollusken
in Frage. Manche Gastropoden wenden oft ausgefeilte Kunst-
kniffe an, um ihre Beute zu ilberwdltigen. Manche Gastropoden
sind auf eine bestimmte Didt angewiesen und verhungern eher,
als daB sie ungewohnte Nahrung zu sich nehmen. Eine weitere
Tendenz zur Nahrungsspezialisation geht in Richtung Parasitis-
mus. Parasitierende Gastropoden, meist auf Coelenterazen und
Echinodermen, finden sich unter den Neomeniophora (z.B. Donde-
sia: Hydroiden und Korallen), Rissoacea (Cochliolepis),

A§lossa (Eulima: auf Echinodermen), Calyptracea (Capulus:
Bivalven und Echinodermen), Lamellariacea (Asterophila japonica,
Ctenosculum hawaiiense), Cypraea (Pedicularia: Korallen),
Stenoglossa (Rhizochilus, Magilus, Leptoconchus) und Tecti-
branchia (Cephalaspidea: meist auf Mollusken wie Odostomia,
Turbonilla). Angaben ilber die Erndhrungsweise einzelner Gastro-
poden mit einem umfangreichen Literaturverzeichnis findet man
bei GRAHAM (1955).

10. Vergleichende Anatomie und Biochemie der Weichteile

(Untersuchungen der respiratorischen Pigmente).

Wie bei allen tierischen Lebewesen dient zur Ubertragung des
Sauerstoffs ein Protein, das bei Gastropoden in der Haemolymphe
geldst ist. Meist handelt es sich um Haemocyanin, einem farb-
losen, im oxydierten Zustand bl&dulichen Globin. Nur die Planor-
bidae haben anstatt Haemocyanin das chemisch eng verwandte,

rot gefdrbte Haemoglobin. Wdhrend bei den Invertebraten und
niederen Vertebraten der respiratorische Blutfarbstoff als ein-
kettiges Protein entwickelt ist, haben hOhere Vertebraten hdchst
komplizierte, vielkettige Proteine entwickelt, wie sie von
GOODMAN & MOORE (1974) eingehend untersucht wurden. Vergleichende
Arbeiten an Gastropoden sind noch ausstdndig.

11. Vergleichende Ethologie

Das Studium der Verhaltensweisen, z.B. Kriechweisen rezenter
Gastropoden kann zwar fir unsere Fragestellung nicht unmittel-
bar verwendet werden, wohl aber, mit Vorbehalt, Anhaltspunkte
iber das Alter einzelner Taxa geben (vgl. MILLER, 1974). Die
unterschiedlichsten Kriechweisen rezenter Gastropoden stimmen
sehr gut mit ihrer systematischen Stellung iberein. Rhythmische
Muskelbewegungen treten nur bei stammesgeschichtlich &lteren
Formen auf. Unter diesen ist die monotaxisch-retrograde
(Fissurellidae, Neritidae), monotaxisch-direkte (Naticidae p.p.)
sowie die ditaxisch-retrograd-transverse (Patellidae, Acmaeidae,

254



Trochidae p.p.) und ditaxisch-direkt-transverse Fortbewegungs-
art (Trochidae) die stammesgeschichtlich &dltere, wdhrend die
ditaxisch-retrograd-diagonale und die ditaxisch-direkt-diagonale
Bewegungsweise jiingere Nebenformen darstellen. Daf auch erdge-
schichtlich junge Gastropodengruppen wie Aplysiidae, Otinidae,
Olividae eine primitive monotaxisch-retrograde oder andere
urspriingliche Bewegungsarten aufweisen kdnnen, zeigt, daB sich
diese mehrfach unabhdngig voneinander entwickelt haben. Hiipfen-
de Bewegungen (Xenophoridae, Strombidae) oder die Fortbewegung
mit Cilien treten unter den rezenten Gastropoden nur bei phylo-
genetisch jlingeren Formen auf, so daB diese nicht als urspriing-
lich angesehen werden kdnnen.

12. AbschlieBende Bemerkungen

Durch ihre benthische Lebensweise sind Gastropoden selten
faziesbrechend. Deshalb ist auch die Anwendung als Leitfossi-
lien schwierig. Die weniger faziesbezogenen und oft besser
erhaltenen Ammoniten des Paldo- und Mesozoikums werden unter
anderem auch aus diesen Griinden fiir die Stratigraphie bevor-
zugt. Jedoch konnte unter Beriicksichtigung der Fazies und der
in dieser Arbeit besprochenen biologischen Kriterien am .Bei-
spiel triassischer Gastropoden gezeigt werden, daB diese sehr
wohl eine genauere Alterseinstufung ermdglichen (TICHY, 1979,
und TICHY, 1980).
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Literaturnachtrag siehe nach den Tafelerl&duterungen

Tafelerlduterungen

TAFEL 1

1 Gyraulus trochiformis (STAHL), Steinheimer Becken, Wiirttem-
'berg, O-Miozin '
a) forma steinheimensis
b) forma planorbiformis
c) forma planorbiformis-trochiformis
d) forma trochiformis
e) Ubergang forma trochiformis-oxystoma
f) forma revertens
Nach ZIEGLER (1963, Abb. 25)
2 Plagigeyeria tribunicae SCHUTT, Trebinjdica-Hauptquelle in
Bileda, Hercegovina, rezent
Nach SCHUTT (1963), Abb. 4-6
3 Pteroceras sp., rezent
Umwandlung des Schalenrandes in drei Altersstufen
Nach PORTMANN (1965: 174, Abb. 93)
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4 Trochactaeon gigantea (d'ORB.) - Grinbach, Turon (0,9 x)
Nach ZITTEL (1915) in MULLER (1960: 68, fig. 113)

5 Itieria cabanetti (d'ORB.), Oxford (Lusitanien) (1 x)
Langsschnitt.
Nach H. & G. TERMIER (1952) in MULLER (1960, 58, Abb. 90)

6 Nerinea (Acrostylus) trinodosa (VOLTZ), Malm (Portland)
Frankreich, Windungsquerschnitte

7 Nerinea galatea COQUAND, U-Kreide (Apt-Alb)
Nach MULLER (1960: 57, Abb. 89)

8 Nerita sp., Ldngsschnitt mit resorbierten AuRenwédnden und
deren Ersatz. Nach WEDEKIND (1934) in MULLER (1960: 46,
Abb. 69).

TAFEL 2

1-6 Chartronella subcarinata (MUNSTER), St. Cassian
O-Trias: Cordevol (2 x)

7-10 Cheilotomona blumi (MUNSTER), St. Cassian
O-Trias: Cordevol (4 x)

(7) ch. colosoma (LAUBE)

(8) ch. acuta (MUNSTER)

(9) ch. subgranulata (KLIPSTEIN)
(10) ch. blumi (MUNSTER)

11-13 Littorina saxatilis (OLIVI), nahe der Kiiste von Belfast,
rezent (5 x) :
(11) aus der Coalpit Bay, Donaghadee
(12-13) von St. John's Point, Ardglass
Zeichnung nach WRIGHT (1972, fig. 1)
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