
Gastropoden als Leitfossilien? 

Ga�tropods as index-fossils? 

von G. Tichy+) 

Zusammenfassung 

Gastropoden werden trotz ihrer enormen Formenfülle für die 
Stratigraphie als wenig brauchbar angesehen. Die geringe ·Beach­
tung der ökologischen Einflüsse auf die Gehäuseform, der Mangel 
an eingehenden phylogenetischen Studien sowie die geringe Anzahl 
der oft wenig typischen Merkmale, sind Ursache, daß Gastropoden 
bisher, von wenigen Ausnahmen abgesehen, kaum als Leitfossilien· 
verwendet wurden. Durch ihre überwiegend benthische Lebensweise 
und die enge Biotopabhängigkeit können nur Räume gleicher oder 
ähnlicher Biotope miteinander verglichen werden. Die Merkmale, 
welche man für 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 nurober of phylogenetical studies and the few 
charactertstic 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 für 
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 Rückgang 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 gegenüber. 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 größter 
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 über längere 
Zeiträume nur geringfügig verändern. Neben " langlebigen" Arten 
gibt es zusätzlich noch eine Reihe von Homöomorphien. Während 
die Ontogenese eines Cephalopoden aufgrund der meist planspiral 
eingerollten Gehäuse studiert werden kann, ist. die embryonale 
Windung bei den überwiegend trochospiral aufgewundenen Gastro­
podengehäusen meist abgescheuert oder abgebrochen. Auch die 
Mündung der Gastropoden ist in vielen Fällen beschädigt. 
Schließlich sind die gehäusetragenden Gastropoden überwiegend 
benthische Bewohner und nur ausnahmsweise nektonische Hochsee­
formen. Demnach bestünden also k e i n e oder kaum Voraus­
setzungen, daß Gastropoden für die Stratigraphie jemals brauch­
bar werden könnten. 

Die Untersuchungen der letzten Jahre haben deutlich gezeigt, 
daß 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 ernährten. Den 
Arbeiten ZIEGLERs ist zu entnehmen, daß die einzelnen Cephalo­
podenfaunen bathymetrische Unterschiede widerspiegeln. Alters­
verschiedene Faunen aus gleichen Tiefen sind einander ähnlicher 
als zeitgleiche unterschiedlich tiefe Meeresbereiche. 

Daß 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 für Lebens­
räume zu, die in geologischer Hinsicht lange Zeit stabil sind. 
Diese scheinbare " Langlebigkeit" der Arten wird hier durch die 
ökologische Anpassung (Fortbewegung, Ernährung etc. ) bedingt. 
Die Schwierigkeiten, Gastropodenfaunen auszuwerten, ergeben 
sich daher aus der Tatsache, daß Benthosbewohner stärkere Anpas­
sungen an ihre Biotope zeigen, als dies bei Nektonten der Fall 
ist. Mit Ausnahme 9er 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 haqen sich aus primär benthonischen Gastro­
podenarten entwickelt. 

Die Verbreitung der benthischen Gastropoden muß aber durch ihre 
Lebensweise nicht eingeschränkt sein. Selbst fixosessile Tiere 
können eine weite geographische Verbreitung besitzen, wenn sie 
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ein entsprechend langwährendes Larvenstadium haben. Gastropoden 
kommen im marinen Bereich praktisch auf allen Böden von der 
Spritzwasserzone bis in groß e Tiefen von 8 200 m vor. Auch das 
Brack- und Süß wasser sowie das Land werden von einem Heer von 
Schnecken bevölkert. Die meisten Landschnecken sind auf feuchte 
Standorte beschränkt. Einige können 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 Pflanzenbestände des Literals 
sowie die sekundären Hartböden. Einzelne Gattungen, meist Meso­
und Neogastropoden, bevorzugen Weichböden. Archaeogastropoden 
sind meist auf Hartgründe beschränkt und auf klares Wasser ange­
wiesen, da größ ere Mengen an suspendiertem Feinsediment die 
aspidiobranchen Kiemen verunreinigen würden. Erst mit der Ent­
wicklung der pektibranchen Kiemen bei Meso- und Neogastropoden 
konnten auch Weichböden in größerem Maß bevölkert werden. 
Selbst wenn man annimmt, daß planktonische Larven durch Meeres­
strömungen rasch und weltweit verbreitet werden können ( 20-30 km/ 
Tag), kann man doch nur Gastropoden bestimmter Faziesräume, 
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, größer als in den nur zeitlich 
beschränkt ausgebildeten Becken und epikontinentalen Flachwas­
serarealen. Dennoch können selbst flachwasserbewohnende Schnek­
ken weltweit verbreitet sein, wie beispielsweise Eucycloscala 
binodosa (MÜNSTER) , welche in der Obertrias der Alpen ebenso 
wie in Südchina vorkommt (PAN, 1974; TICHY, 1979) . 

Welche Merkmale und Methoden haben wir überhaupt, die zur 
Charakterisierung der Art, welche die Basis der Ontogenese, 
Phylogenese und der Stratigraphie darstellt, bedeutsam sind? 
Das sind: 1) Gehäuseform 

2) Skulptur 
3) Mündung 
4) Ausbildung der Spindel 
5) Embryonal- und Juvenilgehäuse 
�) 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 Gehäuseform 

1. 1. Aufwindung: Das Gehäuse kann entweder nicht, wenig oder 
stark aufgewunden sein. 
Nichtgewundene Gehäuse treten bei allen vier Klassen der Gastro­
poden, den Amphigastropoden, Prosobranchiern, Opisthobranchiern 
und Pulmonaten auf. Die meist napfförmigen Gehäuse mit einer 
starken Erweiterung der Mündung stellen eine Anpassungserschei­
nung (festere Anhaftung an den Untergrund, breite Kriechsohle 
zum Durchpflügen des Sedimentes) und nicht etwa ein Primitivmerk­
mal dar. In allen nachprüfbaren Fällen erwies sich, daß die 
mützenförmigen Gehäuse durch Aufrollung und Rückbildung entstan­
den sind. Diese Rückbildung kann bei Arten, die das Gehäuse vom 
Mantel umschlossen haben, bis zur völligen Reduktion reichen. 
Nur bei wenigen Gruppen kommt es anstatt der Reduktion des 
Gehäuses zur Ausbildung einer sekundären Kalkschicht, der soge­
nannten Schmelzschicht (Cypraeidae, Marginellidae). Im Fall von 
Aulacodiscus wird dadurch die ursprüngliche Gehäuseform völlig 
verwischt und läß t ein konkretionäres Gebilde entstehen. Die 
Mehrzahl aller nichtgewundenen Schalen zeigt zumindest einen 
gewundenen embryonalen Teil (z. B. auch bei Neopilina galathea 
LEMCHE, einem Monoplacophoren), der für gewöhnlich schon. verlo­
ren geht, bevor das Tier adult wird. Bei folgenden Gruppen 
können mützenförmige Gehäuse auftreten: Tryblidiacea, Bellero­
phontacea (Helicionellidae), Haliotidae, Fissurellidae, 
Patellidae, Acmaeidae, Platyceratidae, Phenacolepatidae, Cocculi­
nidae, Lepertellidae, Amaltheidae, Capulidae, Gadiniidae, 
Acroriidae, Siphonariidae, Ancylidae sowie bei e_inzelnen Ver­
tretern der Trochacea (Stomatellidae: Gena, Brod�ripa, Roya) , 
Neritidae (Septaria, Meganinnia) , Calyptraeidae (Crepidula) , 
Naticidae (Haliotinella) , .Lamellariidae, Lymnaeidae (valencien-

nesia) . 
· 

Selbst bei den ältesten Gastropoden des Unterkambriums, Coreo­
spira und Helcigona, findet man nur gewundene Gehäuse. Die 
Mehrzahl aller Gehäuse ist; von 'wenigen Ausnahmen abgesehen, 
trochospiral aufgewunden. Zu diesen Ausnahmen gehören die fixo­
sessilen Gastropoden sowie die planspiral gewundenen Bellero­
phontiden. 

Die R i c h t u n g d e r A u f w i n d u n g ist vorwie­
gend nach rechts, und bei einer Art meist konstant. Unter den 
marinen Gastropoden sind linksgewundene Arten selten. Die 
rezenten linksgewundenen Neogastropoden leben ausschließ lich 
auf Weichböden. Auch die schlammbewohnende trochospirale Ammo­
nitengattung der Trias, Cochloceras, ist. linksgewunden. Unter 
den Landschnecken sind linksgewundene Formen häufiger. Auffal­
lend ist, daß linksgewundene rezente Stylommatophora in Europa 
und Südasien sowie auf den Pazifischen Inseln zahlreicher vor­
kommen als in Afrika, Aust.ralien und den beiden Amerikas. 
Gelegentlich treten unter den landbewohnenden Gastropoden auch 
sogenannte " Schneckenkönige" 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 Octahelicinmoleküls bedingt wird. Die 
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makroskopische Chiralität beruht folglich auf der molekularen 
Chiralität. Auch bei Bulimus perversus , einer tropischen Land­
schnecke, kommen links- und rechtsgewundene Gehäuse vor (nach 
MARTENS, E. v. , in MÜLLER, 1960: 7) . Nach VERMEJ (1975) ent­
wickeln sind die rezenten linksgewundenen Arten, welche aus 1 8  
oder 19 verschiedenen Stammformen getrennt hervorgehen, fast 
alle ohne planktonische Larven. Zu den Ausnahmen gehören ledig­
lich die Triphoridae und Thecosomata. 

1. 2. Beeinflussung der Gehäuseform und -größ e 

Die Gehäuseform der einzelnen Art kann durch ökologische Ein­
flüsse stark modifiziert werden, wie die Standortvariationen 
von Lymnaea stagnalis(L. ) ,  der groß en Schlammschnecke, deutlich 
zeigen. Im Altwasser mit erdigem Schlamm und mäßigem Pflanzen­
wuchs entwickeln die Tiere Gehäuse mit einem langen, spitzen 
Gewinde. Dort, wo der Pflanzenwuchs dichter wird, werden die 
Gehäuse kürzer und gedrungener, mit oben eckig ausgebuchteter 
Mündung (var. turgida) und in pflanzenarmen Pfützen, auf san­
digem Grund, bilden sich Hungerformen mit kleinen Gehäusen und 
wenig aufgeblasenem letzten Umgang aus (var. lacustris) . Ver­
gleiche CLESSIN (1897: 79) und MÜLLER (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 gehören sie aber einer einzigen Spezies an. 
Andererseit.s gibt es nahe verwandte Gastropodenarten, die sich, 
wie z. B. Trichia rubiginosa A. SCHM. und Trichia sericea DRAP. , 
nur durch ihre Liebespfeile unterscheiden. Ihre Gehäuse sind 
äuß erlich ident (vergl. BOETTGER, 1903: 1 85) . 

Im stark bewegten Wasser zieht z. B. Murex die Mantelfortsätze 
ein und hat somit glatte Lippenwülste (Varices) entwickelt . . , 
Gehäusegröß e und Schalendicke werden vom Salzgehalt des Wassers 
stark beeinfluß t. Marine Arten werden im Brackwasser wesent­
lich kleiner. Bei limnischen Arten, wie Thedoxus fluviatilis 
nimmt die Gehäusegröß e mit der Zunahme des Salzgehalts (max. 
15 %o) leicht ab. 

Auch· das N a h r u n g s a n g e b o t ist für die Größ e und 
teilweise auch für die Färbung (TICHY, 1980) verantwortlich. 
So ist Planorbis grandis CUMINGS nur ein gut ernährtes Indi­
viduum der Planorbis corneus L. (MOORE, 1936 in SOHL, 1969) . 
Lymnaea ( Stagnicola ) palustris MÜLL. bildet bei kümmerlichen 
Lebensbedingungen Zwergformen, die sog. Lymnaea ( Galba) trunca­
tula MÜLL. aus, deren Umgänge in der Längsrichtung verkürzt 
sind. Die " beiden Arten" Lymnaea gregaria MÜLL. kommen mitein­
ander nicht vor, also zwei getrennte Arten? Nein, denn aus dem 
Laich der " einen" kann man die " andere" und umgekehrt züchten. 
Ähnliches ist auch von Succinea oblonga DRAP., Succinea antiqua 
COLB. und Succinea putris L. zu berichten, welche zwar getrennt 
voneinander leben, aber ineinander übergehen können (BOETTGER, 
1933) . 
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Di e Gehäuse von Arianta arbustorum (L.) und Cepaea nemoralis 
(L.) aus 1500 und 2000 m Höhe errei chen kaum den .halben Durch­
messer von solchen aus der Ebene (unter günsti gen Lebensbedi n­
gungen). Nach WENZ (1944: 24) soll di e kurze Fraßperi ode und ni cht 
etwa di e Höhe (vermehrte UV-Ei nstrahlung) für di e Abnahme der 
Gehäusegröße verantwortli ch sei n, denn auf der Südsei te des Pi e 
de Ceci re (Pyrenäen) leben Ri esenformen von Cepaea nemoralis 
(L.) noch i n  2000 m Höhe. 

Auch di e W a s s e r t e m p e r a t u r kann Form und Größe 
des Gehäuses beei nflussen. Derarti ge temperaturabhängi ge Modi ­
fi kati onen wurden mei st taxonomi sch verschi eden gewertet. Die 
i m  oberen Mi ozän von Steinheim (Württemberg) auftretenden Pul­
monaten schei nen ei ne Evoluti on von flach gewundenen, dann 
kegelförmi g gestalteten und schli eßli ch wi eqer discoi dal 
gewundenen Gehäusen durchzumachen. Di ese Formveränderung i st 
aber ni cht Ausdruck ei nes evoluti ven Geschehens (wi e di es 
HILGENDORF, 1866, vertri tt) und somi t ei ne Ausnahme vom rrrever­
si bi li tätspri nzi p, sondern i st ökologi sch bedi ngt. Di e Ausbi l­
dung hochgewundener Formen wurde durch den Austri tt hei ßer 
Quellen verursacht (vgl. GOTTSCHICK, 1920). Di e dort auftreten­
den Gastropoden gehören somi t ei ner ei nzi gen Art, Gyraulus 
rrochiformis (STAHL) an (si ehe Taf. 1, Fi g. 1a-f). Di e geri ng­
fügigen Veränderungen des Ami nosäurespektrums der organi schen 
Anteile der Schale rechtferti gen noch kei ne Abtrennung in ei n­
zelne Arten. Ei ne erhebli che Vari ation der Gehäusehöhe tri tt 
auch bei der wi nzigen Höhlenschnecke Plagigeyeria tribunicae 
SCHÜTT auf (si ehe Taf. 1, Fi g. 2a-c). Mögli cherwei se si nd 
·dafür auch hi er unterschi edli che Wassertemperaturen verantwort­
lich. Ei n gutes Beispi el li efert auch Littorina obtusa, ei ne 
vom Mi ttelmeer bi s zum Wei ßen Meer verbrei tete Spezi es, di e i m  
Süden ein rundli ch-plumpes Gehäuse hat, welches nach Norden zu 
sich mehr und mehr zuspi tzt� bis es schli eßli ch ei ne turmförmige 
Gestalt (var. coarctata ) aufwei st, und früher als ei gene Art 
angesehen wurde (STRAUCH, 1972: 104). Das Auftreten von schlan­
ken pfri emenförmi gen Turri den schli eßt kühl boreales Gewässer 
aus. Di ese Erschei nung gi lt auch für fossi le Formen. 
Generell läßt si ch stets ei ne Größenabnahme der Molluskenge­
häuse bzw. -schalen, i m  aquati schen wi e i m  terrestri schen 
Berei ch, zu den Polen hi n feststellen. Zahlrei che Bei spi ele wi e 
Haliotis, Turritella, Cassis und Conus si nd beredte Zeugen dafür. 
Di e Größenabnahme vollzi eht si ch auch vom borealen zum arkti ­
schen Berei ch (z.B. Buccinum ). Selbst i nnerhalb ei net Art si nd 
di ese Di fferenzierungen (z.B. bei Nati ci den) nachwei sbar. Aber 
auch das umgekehrte Verhalten kann beobachtet werden. So si nd 
di e Buccini den des Mi ttelmeers wesentli ch klei ner als die bore­
alen Arten. Thais lapillus errei cht i hr Größenmaxi mum i n  gemäßi g­
ten Brei ten und nimmt zum Pol wie zum Äquator hi n ab (MOORE, 
1936), wennglei ch die größte Thais-Art, Thais chocolata, i n  den 
Tropen lebt. 

Auch bei getrenntgeschlechtli che Gastropoden können Unterschi ede 
i n  Größe und Form der Gehäuse auftreten. Obwohl die Mehrzahl 
der Prosobranchi er (90% von i nsgesamt 5200 rezenten Arten) 
getrenntgeschlechtli ch si nd - di e Euthyneura si nd Hermaphrodi -
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ten - ist ein markanter Sexualdimorphismus nicht die Regel. 
Lediglich bei wenigen Arten sind die Weibchen durch bauchigere 
Gehäuse von jenen der Männchen unterschieden. Neben den abwei­
chenden Dimensionen können, wenn auch selten, sexualbedingte 
Unterschiede in der Skulptur und Färbung 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. 

r-10RSE ( 1877) berichtet, daß die männlichen Individuen von 
Buccinum undatum LINN� kleiner und zierlicher sind als die 
weiblichen. Die Weibchen von Lacuna pallidula (DA COSTA) wer­
den doppelt so groß wie ihre Männchen (THORSON, 1946). Auch bei 
Hydrobia ulvae (PENNANT) sind die Weibchen größer und zusätzlich 
noch häufiger. Bei Cypraea gracilis GASKOIN sind die Männchen 
braun, die Weibchen rot gefärbt (GRIFFITH, 1961) und bei Turbo 
coronatus SOLANDER tragen nur die Weibchen Tuberkeln an den 
Umgängen (AMIO, 1955). Bei Cassis cornuta (LINN�) hingegen 
haben die Männchen längere, dafür aber weniger Knoten an der 
Schulter als ihre Weibchen. GARDENER (1875: 398) beobachtete, 
daß D�morphosoma calcarata SOWERBY, ein Aporrhaide der Kreide, 
etwa fünfmal häufiger ist als Dimorphosoma neglecta TATE und 
er vermutet in der letzteren "Art" das zu Dimorphosoma calcarata 
gehörige Weibchen (!!). Wahrscheinlich dürfte die häufigere 
Form das Weibchen darstellen. 

Der Sexualdimorphismus ist oft nur sehr schwer mit Sicherheit 
nachzuweisen, da die Unterschiede in den Dimensionen des 
Gehäuses meist sehr wenig markant sind, und von vielen anderen 
Faktoren abhängen können. 

Während aus Arten mit großer Variationsbreit-e etliche "Arten" 
und "Unterarten" aufgestellt wurden (siehe Taf. 2), gibt es 
auch zahlreiche Beispiele für Homöomorphien, wo Gastropodenge­
häuse verschiedenster Abstammung, gleiche oder sehr ähnliche 
Gehäuse besitzen. Unter den rezenten Gastropoden sei die 

· 

deutsche Bernsteinschnecke succinea putris erwähnt, die von 
einer ostindischen artlieh nicht zu untersbheiden ist. Der 
große Horizontalabstand macht abe� die Identität mit jener 
Art unwahrscheinlich. Ähnliches kommt aucrr unter den fossilen 
Arten vor, nur ist es hier noch schlimmer, da Homöomorphien nicht 
immer gleichzeitig auftreten müssen. Die behauptete Identität 
der oberkretazischen Gattungen Pyrgulifera mit der rezenten 
Paramelania sowie Fascinella mit Syronolopsis scheinen eher 
Konvergenzen darzustellen, die auf Anpassungen an ähnliche 
Lebensverhältnisse zurückzuführen sind. 
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2. Di e Skulptur 

Wi e allgemei n bekannt i st, i st auch di e Skulptur kei n unbedi ngt 
konstantes Merkmal. Systemati sch ni cht zusammengehöri ge Formen 
si nd ei nander oft täuschend ähnli ch (siehe Kapi tel 1 und 5). 
McDONALD & TRUEMANN (1920) beri chten von ei ner transversalen 
Homöomorphi e, bei der di e Skulptur der mi ttleren Wi ndungen 
verschi edener Arten glei ch ausgebi ldet i st und nur jene der 
Jugend- und Altersstadi en vonei nander di fferi eren. Ti ere, 
welche i n  ruhi gen Ablagerungsräumen leben, entwi ckeln vi el 
größere und zi erli chere Stacheln als solche i n  stark bewegtem 
Wasser (z. B. Murex ) . Besti mmte Arten von Buccinum, welche i m  
Brackwasser klei ne glatte Gehäuse ausbi lden, si nd i m  mari nen 
Berei ch kräfti ger beri ppt. 

Zahlrei che Arten wurden durch i hre große Vari ati onsbrei te, was 
Form und Skulptur anbelangt, i n  mehrere "Arten" aufgespalten. 
Bei Vorlage von genügend Materi al si eht man aber, daß di e ver­
schi edenen Skulpturen i nei nander übergehen, wi e oi es bei spi els­
wei se bei der obertri assi schen Art Cheilotomona blumi (MÜNSTER) 
aus St. "cassi an der Fall i st. Alle anderen "Arten" wi e Cheilo­
tomona calosoma (LAUBE), Cheilotomona subgranulata(KLIPSTEIN ) , 
Cheilotomona acuta (MÜNSTER) zeigen Übergänge zu Cheilotomona 
blumi (MÜNSTER) und si nd daher als ei ne ei nzi ge Art aufzufas­
sen (siehe Taf. 2, Fi g. 7-10). Auch bei der altersglei chen 
Chartronella subcarinata (MÜNSTER) gi bt es Formen mi t ei nem, 
zwei oder drei Ki elen (siehe Taf. 2, Fi g. 1-6). WRIGHT (1971: 
4) demonstri ert am Bei spi el der rezenten Littorina saxatilis 
(OLIVI) di e starke Vari abi li tät i n  der Skulptur von fast 
glatten bi s stark mi t spi ralen Rei fen verzi erten Gehäusen 
(Taf. 2, Fi g. 11-13). 
Bei Pulmonaten steht di e Fei nskulptur mei st i n  Verbi ndung mi t 
Haaren oder Borsten des Peri ostracums. Di e auf den Schalen 
auftretenden Grübchen und Papi llen können wi chti ge Hi nwei se 
auf di e Verwandtschaftsbezi ehungen der ei nzelnen Arten geben; 

Gegenüber glattschali gen Formen si nd di e skulpturi erten für 
strati graphi sche Zwecke besser zu gebrauchen, da si e durch i hr 
zusätzli ches Merkmal lei chter vonei nander zu unterschei den 
si nd, als z. B. das Heer der glattschali gen Gastropoden, di e 
wi e ei n Ei dem anderen glei chen. Di ese Merkmalsarmut war es 
auch, welche verschi edene Autoren veranlaßt hat, di e glatt­
schali gen Gastropoden als strati graphi sch "langlebi ge Typen" 
abzustempeln. qn_d verschi edene Arten zu ei ner oder nur weni gen 
.zusammenzufassen. 

3. Di e Mündung 

Di e Mündung b.i etet ebenfalls ei n sehr wi chti ges Herkmal für 
di e Gastrop6denbesti mmung. COSSMANN und BRÖSAMLEN legten bei 
der systemati schen Zuordnung i hrer Arten großen Wert auf di e 
Ausbi ldung der Mündung. Aber auch di eses Merkmal i st, wi e 
berei ts KOKEN (1889: 30B) feststellte, der " adapti ven Veränder­
li chkei t" ausgesetzt. Am Bei spi el eozäner Gastropoden aus dem 
Pari ser Becken zei gt WOOD (1910), daß trotz der unterschi edli -
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chen Entwi cklung von Vinocerithium bouei und Vinocerithium 
parallelum glei che Mündungsformen auftreten. Auch während der 
Ontogenese kann si ch di e Mündung stark verändern. So besi tzen 
di e Tri pephori den ei ne " drei mündi ge" Apertur (KOSUGE, 1966). 
Ei n wei teres Bei spi el hi efür bi etet di e Gattung Pteroceras 
(siehe Taf. 1, Fi g. 3). Di e großen Knoten bei Strombus und 
verwandten Arten bi lden si ch erst i n  der Endphase i hrer onto­
geneti schen Entwi cklung (VERMEIJ, 1971). Wenn di e Mündung weg­
gebrochen i st, wi e di es bei vi elen fossi len Schnecken lei der 
oft vorkommt, kann man mi t Hi lfe der Anwachsstrei fen noch 
i mmer den Grenzverlauf und somi t i hre Lage zur Spi ndelachse 
rekonstrui eren. Nur bei ei ni gen Arten wi e z. B. bei adulten Exem­
plaren von Murex Buccinum , Nucella , Nassa , di e besonders 
feste Gehäusemündungen besi tzen, blei ben di ese erhalten (vgl. 
SCHÄFER, 1962: 176). Das Verhältni s zwi schen Wi ndungshöhe und 
Wi ndungsbrei te i st zwar kei n sehr i ns Auge spri ngendes Merk­
mal, dürfte aber i nnerhalb der Art recht konstant sei n (si ehe 
auch WALTHER, 1951: 55). 

Nebenbei geben di e Form der Mündung sowi e i hre Lage zur Spi n­
delachse Anhaltspunkte über Lebenswei se und Ernährung des 
Ti eres. Vi ele Gastropoden mi t holostomer Mündung si nd Pflan­
zenfresser, solche mi t si phonoatomer Aas- und Flei schfresser. 
Di e Ausnahmen hi ervon si nd aber so zahlrei ch, daß di eses Ei nzel­
merkmal noch kei nen schlüssi gen Bewei s darstellt. Di e Nati ci ­
deae und Epi toni i dae, welche ei ne krei sförmi ge Mündung besi tzen, 
ernähren si ch größtentei ls räuberi sch, di e si phonostarnen Gastro� 
poden der Strombi dae und Ceri thi dae hi ngegen si nd Wei degänger 
oder Fi ltri erer. Erst i n  Kombi nati on mi t anderen Merkmalen 
kann hi er ei n klareres Bi ld geschaffen werden. Ei ne große 
Mündung z. B. zei gt ni cht etwa ei ne Anpassung an Bewegtwasser, 
sondern ledi gli ch das Vorhandensei n ei nes brei ten Fußes. Di eser 
kann zum Festhaften an ei ner harten Unterlage di enen ( Patella , 
Acmaea , Littorina , Theodoxus ) oder zum Festhalten auf einem 
Wi rtsti er ( Pelseneeria , z. B. auf ei nem Seei gel), aber genauso 
zum Wühlen i m  Sedi ment ( Lunatia ) sowi e zum Überkri echen von 
Wei chböden ( Buccinum , Gibbula ) . Di e Lage der Mündung zur Spi n­
delachse, di e Form des Gehäuses sowi e die Lage der des Schwer­
punktes und di e Ausbi ldung der Skulptur und Merkmale gestatten 
erst ei ne präzi sere Aussage, auch wenn SCHÄFER (1962: 165) aus 
der Gehäuseform kei ne Angaben über i hre Funkti on zu geben ver­
mag. 

4. Di e Ausbi ldung der Spi ndel und di e Internsei te der Umgänge 

Wenn si ch di e Wi ndungen i n  der Wi ndungsachse berühren, so ent­
steht ei n fester Zyli nder, di e sogenannte Spi ndel oder Colu­
mella. Si e kann glatt oder mi t spi ral verlaufenden Spi ndel­
falten versehen sei n. Derarti ge Spi ndelfalten spi elen z. B. bei 
den Acteonelli dae ei ne gewi sse systemati sche Rolle. Ei ne hohle 
Achse entsteht dann, wenn si ch di e Wi ndungen ni cht längs der 
Wi ndungsachse berühren. Di ese Form wi rd als offen (wei t oder 
eng) genabelt bezei chnet. Verschli eßt ei ne Kallusbi ldung tei l­
wei se den Nabel, so spri cht man von ei nem geschli tzt genabelten 
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(hemiomphalen) Gastropoden, ist dieser zur Gänze verschlossen, 
so von einem bedeckt genabelten (cryptomphalen). Alle disco­
spiralen und die meisten Arachaeogastropoden sowie die meisten 
Süßwasser- und Landschnecken sind umbilikat. 74% der trocho­
spiralen paläozoischen Pleuratomarien und 58-60% der Trocha­
ceen (Trias-rezent) sind umbilikat,während die meisten höheren 
Mesogastropoden und Neogastropoden ungenabelt sind (vgl. 
VERMEIJ 1975). Bei einigen Gruppen (z. B. Nerinea) ist das 
Lumen der Umgänge durch mehr oder weniger zahlreiche Falten 
eingeengt, um das Gehäuse zu verstärken. Am Beispiel der Neri­
neiden (Lias-Oberkreide) , die zahlreiche stratigraphisch kurz­
lebig e Arten-mit Verbreitung entwickelt haben, kann man vom 
zunehmenden Komplikationsgrad der Internfalten auf das geolo­
gische Alter der Gastropoden schließen (siehe Taf. 1, Fig. 5-7). 
Zur artlie hen Bestimmung sind aber neben Längsschnitten auch 
die äußere Gestalt und Skulptur heranzuziehen, da in zahlrei­
chen Parallelreihen ähnliche Windungsquerschnitte auftreten 
können. Bei einigen Gattungen werden die liegenden Wände 
wieder resorbiert, wie dies bei Nerita der Fall ist (siehe 
Taf. 1, Fig. 8). 

5. Die Jugendwindungen 

Ein weiteres Kriterium, welches für die fossilen Gastropoden 
noch viel zu wenig Berücksichtigung fand, sind die Jugendwin­
dungen, die in Schlämmproben gar nicht so selten vorkommen. 
Ihre systematische Bedeutung wurde sehr unterschiedlich betrach­
tet. Zu den ersten Arbeiten gehören die von BAKER (1897) , der 
bei einigen Gruppen wie Oliva und Valuta Variationen feststell­
te, während bei anderen wie Natica , Litorina und Neritina 
keine oder beinahe keine Variationen auftreten. SMITH (1907) 
fand, daß die Bedeutung der Protoconche von anderen Autoren 
übertrieben wird und DALL (1924) schließlich lehnt die Brauch­
barkeit der Protoconche für die Systematik überhaupt ab. Nicht 
alle Arten, die im Apex übereinstimmen, sind congenerisch, 
solche aber, die nicht übereinstimmen, 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 schlüpfen als kriechende Junge. Im Fall der 
rezenten Fauna aus der Karibik sind dies nach BANDEL (1975) 
etwa nur 20% . In kühleren Meeren erhöht sich der Anteil der 
schlüpfenden Jungen und in der Arktis bzw. Antarktis haben 
Prosobranchier keine pelagischen Stadien mehr (THORSON, 1952: 
302). Das Verhältnis zwischen den gleich schlüpfenden und 
längere Zeit planktonisch lebenden Tieren gestattet somit 
Rückschlüsse auf die paläoklimatologischen Verhältnisse. 

Dotterreiche Larven machen ihre Entwicklung in der Eihülle 
durch und verlassen diese erst als weiterentwickelte Veliger, 
um nur wenige Stunden planktonisch zu leben. Dieses Stadium 
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kann auch unterdrückt werden, wenn sich ein Embryo durch Nähr­
eier entwickelt (z.B. Buccinum , Neptunea) , oder wenn die Art 
lebendgebärend ist wie Littorina rudis . Die meisten Mollusken 
haben eine spezifische Eigröße. Nur eine geringe Anzahl an 
Mollusken weicht davon ab, wie einige wenige Prosobranchier 
(einige Naticiden), die zwischen benthischer und pelagischer 
Entwicklung schwanken können ( = poikilogone Arten). Entsprechend 
der Ei- und Larvengröße verhält sich auch die Größe der Proto­
conche (siehe Abb. 1). 

Abb. 1 
Unterschiede in der Größe des Protoconchs 
a) Polynices clausa (Naticidae) mit großer, plumper Embryonal­

schale ohne pelagische Entwicklung. 
b) Polynices nitida (Naticidae) mit winziger Larvalschale mit 

pelagischer Entwicklung. 
Nach THORSON (1952). 

Dotterarme Larven werden frühzeitig frei und wachsen durch fil­
trierende Nahrungsaufnahme (Kleinstplankton) während ihres 
zwei- bis vierwöchigen planktonischen Lebens heran. Die Einflüs­
se der Umwelt, die auf diese Stadien einwirken, steuern wesent­
lich die Verbreitung der Adulttiere, wobei Klima und Salinität 
die wichtigsten Faktoren darstellen und der Verbreitung Schran­
ken setzen. Oft sind Larven stenohalin, während die entsprechen­
den Audulttiere euryhalin leben. Die Brut- bzw. Larvenstadien 
stellen somit die sensibelste Phase der Entwicklung dar. Die 
planktonischen Larvenstadien bedingen auch, daß selbst fest­
sitzende oder langsam kriechende Tiere durch Meeresströmungen 
weit verbreitet werden können. 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 Umgängen (= paucispiral). 

b) Ein grazil gebauter, mit meist zahlreichen, langsam anwach­
senden, mehr als drei Umgängen (= multispiral). 
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Die Windungen des Protoconchs können bis zur Ausbildung der 
vollständigen Skulptur ein völlig anderes Höhen-Breitenverhältnis, 
eine andere Wölbung, eine unterschiedliche Skulptur, ja sogar 
eine völlig andere Wachstumsrichtung und Drehsinn ( = Hetero­
strophie) in Bezug auf das adulte Gehäuse aufweisen. Hetero­
strophe Windungen sind z. B. für die Opisthobranchier charakte­
ristisch (z. B. Pyramidellidae), wenn auch nicht allein auf sie 
beschränkt. Homöostrophe 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 für die Taxonomie sehr wichtig sein (vgl. auch 
WALTHER, 1931: 53). Bei vorsichtiger Anwendung, das heißt mit 
Einbeziehung aller anderen Merkmale, sind Gastropodenembryonen 
und juvenile Windungen wertvolle Hilfsmittel zur Aufklärung von 
Homöomorphien. Die Frage, ob turr i teilenähnliche Gastropoden 
Turritelliden oder Promathiliden sind, kann mit Hilfe der 
Embryonalschale leicht entschieden werden. Die Embryonalwindun­
gen sind bei Turritellidae homöostroph, bei den homöomorphen 
Promathiliden hingegen heterostroph. Auch KEEN (1949) betont 
die große diagnostische Bedeutung der ersten Umgänge zur Unter­
scheidung der Vermetiden. Bei anderen Gruppen ist das Erken�en 
der Arten mittels Protoconche schwieriger oder gar unmöglich. 
So stellte bereits KOKEN (1889: 344) fest, daß bei Pleuratoma­
rien das diagnostisch wichtige Schlitzband erst nach den glatten 
Embryonalwindungen auftritt. 

Das genaue Studium der Gastropodenembryonen kann nicht nur für 
die Systematik, sondern auch für rtratigraphische Zwecke ausge­
nützt werden, wie dies bereits von W ICHER &.HOFMANN (1942) 
anhand von juvenilen, unter 1 mm großen, liassischen Gastropoden 
dargelegt wurde. 

6. Die Schalenstruktur 

Obwohl es an älteren Publikationen nicht mangelt (BOWERBANK, 
1844; CARPENTER, 1844), sind Untersuchungen an diversen Mollus­
kenschalen nicht über ein Anfangsstadium hinausgekommen. Die 
bahnbrechenden Arbeiten von SCHM IDT (1923) �nd seinem Schüler 
AHRENBERG (1-935) sowie in letzter Zeit von WIESE zeigen, daß 
mit Hilfe der Schalenstruktur weitere Belege für den stammes­
geschichtlichen Ablauf erbracht werden können. Die Art der 
Kalzifikation der Perlmutterschicht drückt 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 weggelöst ist. Derzeit stehen noch zu wenig REM-

.untersuchungen an Gastropodenschalen zur Verfügung. Eine Ver­
wendbarkeit der Schalenstruktur für 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 Paläobiochemie der Schale 

In den verkalkten organischen Geweben schalenbildender Organis­
men sind sowohl chemisch als auch strukturell-morphologisch 
beträchtliche Unterschiede festzustellen. Bei Archaeogastropo­
den, wie auch beim rezenten Nautilus, beträgt der organische 
Anteil ca. 1-2% der Schalensubstanz. Bei Neogastropoden kann 
dieser bis auf 0. 01% herabsinken (DEGENS & SCHMIDT, 1966). Die 
Zusammensetzung der Aminosäuren in der Schale ist artspezifisch 
und kann taxonomisch und phylogenetisch ausgewertet werden. Die 
Heterogenität in der Eiweißmatrix wird durch eine Mischung von 
Faserproteinen und Chitin bzw. chitinähnlichen Substanzen 
bewirkt. Bei primitiven Vertretern kommen noch Mucopolysaccha­
ride (dem Chitin verwandt) hinzu, die bei Archaeogastropoden 
bis zu 6-7% der organischen Matrix ausmachen. Die Eiweißmatrix 
ist aber nur bei nicht rekristallisierten Schalen intakt, so 
daß diese moderne Untersuchungsmethode für fossile Gastropoden 
sehr eingeschränkt wird. Ein sehr schönes Beispiel bietet die 
Untersuchung von DEGENS & LOVE (1965) an den miozänen Gyraulen 
des Steinheimer Beckens. Die Aminosäurespektren dieser 
"Planorbis-Reihe" weichen nur geringfügig voneinander ab. Die 
Autoren wollen die morphologischen Veränderungen auf die mole­
kular-biologischen Veränderungen der organischen Schalenmatrix 
zurückführen. Dem Verfasser sind aber die geringfügigen Abwei­
chungen nicht signifikant genug, um aus den einzelnen ökoformen 
Unterarten oder Arten auszuscheiden (siehe S. 244). Eine sta­
tistische Untersuchung der Aminosäurespektren innerhalb der 
einzelnen Varietäten fehlt. 

8. Die Farbzeichnung 

Primäre Farbzeichnungen sind bei Gastropoden schon aus dem 
Paläozoikum bekannt, sind aber zu selten, um in größerem Maße 
taxonomisch bedeutsam zu sein. Bei manchen rezenten Gruppen, 
z. B. Coniden, kann das Farbmuster für die Unterscheidung der 
einzelnen Arten eine Rolle spielen. Aber innerhalb vieler 
Spezies können 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 Färbung begründe­
ten Arten bedürfen noch einer Nachprüfung, wie beispielsweise 
Cepaea nemoralis (L.) und Cepaea hortensis (MÜLL. ) (vgl. JANUS, 
1968: 88). So ist z. B. die Cepaea talpa L. eine zwar ausgewach­
sene, aber noch nicht ausgefärbte 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 sichtbar machen, meist sind aber selbst 
die beständigen Pigmente, wie Melanine, vollständig zerstört. Einige 
Gattungen wie verschiedene Vertreter der Naticiden, Neritopsi-
den und Coelostyliniden scheinen Farbzeichnungen bevorzugt zu 
konservieren. über die Beziehungen der Farberhaltung zum 
Chemismus der Pigmente und der Diagenese siehe TICHY ( 1980). 
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Das Auftreten von Farberhaltungen liefert auch für die Paläo­
klimatologie wertvolle Hinweise. Die größere Artenzahl, die 
größeren Gehäuse 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, daß die Vielfalt der Gastropoden sich in 
den unte�schiedlichen Lebens- und Preßweisen widerspiegelt. So 
gibt es Pflanzenfresser (Pulmonaten), Felsenabweider (Patella , 
Littorina) , Aasfresser (Buccinum , Nassa) , Räuber (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 sämtlich 
durch unterschiedliche Gebisse charakterisiert sind. Nur einige 
parasitische Formen (Aglossa) entbehren der Radula. 

Für die Systematik rezenter Gastropoden, und damit auch für ihre 
Stammesgeschichte, spielt die Radula, das typische Raspelorgan 
der Mollusken, eine bedeutende Rolle. Auf einer biegsamen 
Chitinlamelle sitzen bis zu 75. 000 Zähnchen, welche in Quer­
reihen, bis zu 100 je Reihe, angeordnet sind. Die Mittel-, 
Seiten- und Randzähne sind meist ungleich ausgebildet. Aus der 
Vereinfachung der Radulaformel der Amphineuren (3- 1)- (2-1) 
( 1- 1- 1)- (1-2)- (1-2) könnte 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 Zähnchen weniger zahlreich. Diesen 
taenioglossen Typus besitzen beispielsweise Littorina und 
Crepidula. Die Stenoglossa schließlich haben nur noch 3 Zähn­
chen 1- 1-1, wie sie für die meisten Neogastropoden typisch sind. 
Die rhachiglossen Bucciniden und Muriciden haben gar nur mehr 
1-0- 1, ebenso die toxoglossen Coniden. 

In der fossilen Überlieferung spielt die Radula allerdings keine 
Rolle, da höchstens in Koprolithen isolierte Zähnchen gefunden 
werden können. Lymnaea verliert z. B. innerhalb von 23 Tagen 
600 Zähnchen. 

Das Auftreten der verschiedenen Radulatypen bei den einzelnen 
Gastropodengruppen zeigt deutlich die Tendenz von der mikropha­
gen zur makrophagen Freßweise. Die Archaeogastropoden und einige 
niedrige Mesogastropoden ernähren sich wie die Chaetodermophora, 
Polyplacophora, Scaphopoda und protobranchiaten Bivalven von 
Diatomeen und anderen winzigen Algen sowie von Detritus. Nur 
wenige höhere Prosobranchier (Littorinaceen) und einige Tecti­
branchier (Anaspida) sind makrophage Herbivoren, wie es für 
die überwiegende Zahl der Pulmonaten typisch ist (siehe Tab. 1). 
Ganz spezialisierte Vegetarier sind die Aglossa·, welche Algen­
zellen aussaugen. Unter den carnivoren Prosobranchiern über­
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 ernähren sich 

carnivor von kleinen Schnecken und Würmern. Durch ihre lang­
same Bewegung und geringe Entwicklung der Sinnesorgane, sowie 
durch das Fehlen spezieller Einrichtungen für den Beutefang 
(Fangarme, Greifzähne etc. ) kommen nur bestimmte Beutetiere 

wie Schwämme, Coelenteraten, Bryozoen, Tunicaten und Mollusken 
in Frage. Manche Gastropoden wenden oft ausgefeilte Kunst­
kniffe an, um ihre Beute zu überwältigen. Manche Gastropoden 
sind auf eine bestimmte Diät angewiesen und verhungern eher, 
als daß 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) , 
Aglossa (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 über die Ernährungsweise 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 Übertragung des 
Sauerstoffs ein Protein, das bei Gastropoden in der Haemolymphe 
gelöst ist. Meist handelt es sich um Haemocyanin, einem farb­
losen, im oxydierten Zustand bläulichen Globin. Nur die Planor­
bidae haben anstatt Haemocyanin das chemisch eng verwandte, 
rot gefärbte Haemoglobin. Während bei den Invertebraten und 
niederen Vertebraten der respiratorische Blutfarbstoff als ein­
kettiges Protein entwickelt ist, haben höhere Vertebraten höchst 
komplizierte, vielkettige Proteine entwickelt, wie sie von 
GOODMAN & MOORE (1974) eingehend untersucht wurden. Vergleichende 
Arbeiten an Gastropoden sind noch ausständig. 

11. Vergleichende Ethologie 

Das Studium der Verhaltensweisen, z. B. Kriechweisen rezenter 
Gastropoden kann zwar für unsere Fragestellung nicht unmittel­
bar verwendet werden, wohl aber, mit Vorbehalt, Anhaltspunkte 
über das Alter einzelner Taxa geben (vgl. MILLER, 19 74). Die 
unterschiedlichsten Kriechweisen rezenter Gastropoden stimmen 
sehr gut mit ihrer systematischen Stellung überein. Rhythmische 
Muskelbewegungen treten nur bei stammesgeschichtlich älteren 
Formen auf. Unter diesen ist die monotaxiseh-retrograde 
(Fissurellidae, Neritidae), monotaxiseh-direkte (Naticidae p. p. )  

sowie die ditaxisch-retrograd-transverse (Patellidae, Acmaeidae, 
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Trochidae p. p. ) und ditaxisch-direkt-transverse Fortbewegungs­
art (Trochidae) die stammesgeschichtlich ältere, während die 
ditaxisch-retrograd-diagonale und die ditaxisch-direkt-diagonale 
Bewegungsweise jüngere Nebenformen darstellen. Daß auch erdge­
schtchtlich junge Gastropodengruppen wie Aplysiidae, Otinidae, 
Olividae eine primitive monotaxiseh-retrograde oder andere 
ursprüngliche Bewegungsarten aufweisen können, zeigt, daß sich 
diese mehrfach unabhängig voneinander entwickelt haben. Hüpfen­
de Bewegungen (Xenophoridae, Strombidae) oder die Fortbewegung 
mit Cilien treten unter den rezenten Gastropoden nur bei phylo­
genetisch jüngeren Formen auf, so daß diese nicht als ursprüng­
lich angesehen werden können. 

12. Abschließende 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 Paläo- und Mesozoikums werden unter 
anderem auch aus diesen Gründen für die Stratigraphie bevor­
zugt. Jedoch konnte unter Berücksichtigung der Fazies und der 
in dieser Arbeit besprochenen biologischen Kriterien am .Bei­
spiel triassischer Gastropoden gezeigt werden, daß diese sehr 
wohl eine genauere Alterseinstufung ermöglichen (TICHY, 1979, 
und TICHY, )980). 
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Literaturnachtrag siehe nach den Tafelerläuterungen 

Tafelerläuterungen 

TAFEL 1 

Gyra�lus trochiformis (STAHL), Steinheimer Becken, Württem­
berg, 0-Miozän 
a) forma steinheimensis 
b) forma planorbiformis 
c) forma planorbiformis-trochiformis 
d) forma trochiformis 
e) Übergang forma trochiformis-oxystoma 
f) forma revertens 
Nach ZIEGLER ( 1963, Abb. 25) 

2 Plagigeyeria tribunicae SCHÜTT, Trebinj�ica-Hauptquelle in 
Bileca, Hercegovina, rezent 
Nach SCHÜTT ( 1963), Abb. 4-6 

3 Pteroceras sp. , rezent 
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Umwandlung des Schalenrandes in drei Altersstufen 
Nach PORTMANN (1965: 174, Abb. 93) 



4 Trochactaeon gigantea ( d'ORB. ) - Grünbach , Turon ( 0, 9  x) 
Nach Z I TTEL ( 19 15) in MÜLLER ( 1960: 68, fig. 1 13) 

5 Itieria cabanetti ( d ' ORB. ), Oxford ( Lusitanien) ( 1  x) 
Längsschnitt. 
Nach H. & G. TERMIER (195 2) in MÜLLER ( 1960, 58, Abb. 90) 

6 Nerinea ( Acrostylus ) trinodosa ( VOLTZ), Ma lm (Port land) 
Frankreich, Windungsquerschnitte 

7 Nerinea galatea COQUAND, U-Kreide ( Apt-Alb) 
Nach MÜLLER ( 1960: 5 7, Abb. 89) 

8 Ner i ta sp. , Längsschnitt mit resorbierten Au ßenwänden und 
deren Ersatz. Nach WEDEKIND ( 1934) in MÜLLER ( 1960: 46, 
Abb. 69). 

TAFEL 2 

1-6 Chartronella subcarina ta ( MÜNSTER), St. Cassian 
0-Trias: Cordeva l ( 2  x) 

7 - 10 Cheilotomona blumi ( MÜNSTER), St. Cassian 
0- Trias: Cordeva l ( 4  x) 
( 7) Ch . colosoma (LAUBE) 
(8) Ch . acuta ( MÜNSTER) 
( 9 )  Ch . subgranulata (KL IPSTEIN) 

( 10) Ch . blumi ( MÜNSTER) 
1 1- 13 Littorina saxatilis (OL IV!), nahe der Küste von Be lfast, 

re zent (5 x) 
( 1 1 )  aus der Coalpit Bay, Donaghadee 
( 1 2- 13) von St. John ' s  Point, Ardg lass 
Zeichnung nach WR IGHT ( 19 7 2, fig. 1) 
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GARDENER, J. S. ( 18 75): On Cretaceous Aporrhaide. - Geol. Mag. , 
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WENZ, \.V . ( 1 9  4 4) : Handbuch der Pa läozoo logie, Bd. 6, I: 
Gastropoda, Tei l I: Al lgemeiner Tei l und Prosobranchier 
( Amphigastropoda und Streptoneura), 1638 S . , 4 2 1 1  Textabb. , 

Ber lin-Zeh lendorf (Borntraeger) . 
WOOD, E. ( 19 10): The Phy logeny of certain Cerithidae. -- Ann. 
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