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(Pteropoda: Thecosomata).

Von

G otthard R ichter,
Forschungs-Institut Scnckenberg, Frankfurt a. M.

Mit 11 Abbildungen.

Unterschiede in der Kalkstruktur der Schale theosomer Pteropoden machen 
es wahrscheinlich, daß Limacinidae und Cavolinidae verschiedenen stammes­
geschichtlichen Entwicklungslinien angehören. Die Grenze verläuft innerhalb 
der Limacinidae, denn L. inflata (Orbigny) gehört nach diesem Merkmal zu 
den Cavolinidae. Die typische „Schrauben“-Struktur der Cavolinidae-Schale 
konnte bei einer pelagischen Opisthobranchierlarve und bei zwei „Agadina“ - 
Arten nachgewiesen werden. Das hier untersuchte Pteropodenmaterial stammt 
aus Planktonfängen der F. S. „Meteor“ aus dem NW-Indik und dem sub­
tropischen NO-Atlantik, ein Teil aus dem Golf von Neapel. Die Arbeiten wer­
den durch die Deutsche Forschungsgemeinschaft unterstützt.

Die Frage nach der Abstammung der thecosomen Pteropoden ist ein auch 
heute noch ungelöstes Problem. Boas, Pelseneer, Meisenheimer und Tesch 
leiten sie von den Bulliden, C olosi von den Runciniden, K night, Batten & 
Y ochelson und C. Boettger von den Pyramidelliden ab. Nicht weniger wider­
sprüchlich sind die Ansichten über die Verwandtschaftsbeziehungen innerhalb 
der Thecosomata, die wieder in zwei relativ unabhängige Gruppen aufzuteilen 
sind, die Euthecosomata und die Pseudothecosomata. Pelseneer leitet alle 
Thecosomen von der Gattung Peracl i s  ab, während Meisenheimer in Eu- und 
Pseudothecosomen getrennte Evolutionsreihen sieht, die erst unterhalb der Gat­
tungen Limacina und Peracl is  durch gemeinsame Vorfahren verbunden sind. 
Bonnevie hält wieder Peracl is (P. b ispinosa) für den gemeinsamen Vorfahren 
aller Thecosomen, von dem sich einerseits die Limaciniden (mit L. he li co id es ) ,  
andererseits die Cymbuliiden ableiten lassen. Die hier folgenden Überlegungen 
lösen das Problem sicher nicht, können aber vielleicht auf eine Lösungsmöglich­
keit hinweisen.

In einer 1972 erschienenen Arbeit beschreiben Be, Mac C lintock & C urrie 
aus der Gehäusewand von Cuvier ina co lum n e l la  Rang eine eigenartige Kristall­
struktur, die sie „helical structure“ nennen. Ihr auffälligstes Merkmal ist, daß 
unter einer dünnen oberflächigen Prismenschicht Lagen schraubig wachsender 
Aragonit-Kristalle folgen, deren im Querbruch der Schale schräg aus der Bruch-
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fläche ragende Köpfe ein unverwechselbares Bild ergeben (Abb. 1). Diese Struk­
tur unterscheidet sich deutlich von der bei Gastropodenschalen sonst üblichen 
Kreuzlamelienstruktur (Abb. 2) und wurde bei zahlreichen Cavoliniden und 
bei Limacina inflata gefunden. (Die Autoren nennen in der Arbeit zwar auch 
noch Limacina bulimoides, korrigieren aber in einem Zusatz (: 60): „Further 
work on Limacina bulimoides shows it to have crossed lamellar (?) not helical 
structure“).

Be, Mac C lintock & C urrie vermuten in der Schraubenstruktur eine funk­
tionell bedingte „Neuerwerbung“ und schreiben hierzu: „The helical structure 
can be considered an excellent adaption to a planctonic habitat, giving maximum 
strength and flexibility to the thin shell“. Sie halten die Struktur für einzigartig 
(sie fehlt den mutmaßlichen Vorfahren der Thecosomata [Pyramidellidae]) und 
folgern: „Pteropods may represent evolutionary neomorphs that were derived 
from ancestors with reduced or no shells and that regained the ability to con­
struct an exoskeleton on a new architectural plan“.

Abb. 1. Querbruch der Schale von L im a c in a  in f la ta  mit Schraubenstruktur. Vergr. 
4750 : 1.

Abb. 2. Querbruch der Schale von L im a c in a  tro ch ifo rm is  mit Kreuzlamellen-Struktur. 
Beispiel für eine besonders dünne Thecosomen-Schale. Vergr. 4630 : 1.
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Diese Auslegung geht sicher zu weit. Zunächst einmal wird wohl der „tech­
nische“ Wert der Struktur überschätzt, denn viele Pteropoden- und Hetero- 
podengehäuse mit sehr dünner Schale und Kreuzlamellenstruktur (Limacina 
trochiformis: ca. 6 u; Atlanta meteori: ca. 3 p) beweisen, daß auch die Kreuz­
lamellenstruktur sich für pelagische Gehäuse in „Leichtbauweise“ eignet (Rich­
ter 1973). Wichtiger aber noch ist die Frage, ob die „helical structure“ wirklich 
eine Neuerwerbung darstellt oder von benthonischen Vorfahren übernommen 
wurde. Nach eigenen Untersuchungen haben alle Cavoliniden sowie Limacina 
inflata Schraubenstruktur, alle anderen untersuchten Limaciniden (L . trochi­
formis, bulimoides, lesueuri) und Peracliden (Peraclis reticulata, apicifulva) 
aber Kreuzlamellenstruktur. Die Familie Limacinidae umfaßt damit Arten mit 
Kreuzlamellen- und solche mit Schraubenstruktur, eine Umstellung von der 
einen auf die andere müßte also innerhalb dieser Familie erfolgt sein. Dies 
erscheint mir aber aus verschiedenen Gründen unwahrscheinlich. Innerhalb der 
Gattung Limacina stehen beide Wandstrukturen völlig unabhängig nebenein­
ander, nichts weist auf einen Übergang, auf eine Art „missing link“ hin. Außer­
dem unterscheiden sich Limacina inflata und die übrigen Arten der Gattung bei 
näherer Untersuchung auch in anderen Merkmalen sehr deutlich voneinander:
1) Die Außenkante der Mündung trägt bei adulten inflata einen sehr charakte­
ristischen zahnartigen Vorsprung, bei allen anderen Arten ist die Mündung glatt.
2) Die Kiefer aller Limacina-Arten mit Ausnahme von inflata sind aus homo­
genen Lamellen mit fein gesägter Kante zusammengesetzt, sie verbreitern sich 
nach hinten nur wenig. Die von inflata dagegen verbreitern sich auf etwa das 
Doppelte, die Lamellen sind an ihrer Kante länger gefiedert und erscheinen 
durch unregelmäßige Trennungslinien in kurze Einzelabschnitte gegliedert (Abb. 
3, 4). Solche gegliederten Kieferlamellen sind typisch für alle übrigen Thecoso- 
men, Cavoliniden, Peracliden und Cymbuliiden.
3) In der Radula von inflata sind die Seitenzähne beiderseits der Hauptspitze 
bedornt und gleichen damit asymmetrischen Mittelzähnen (ähnlich bei der Cavo­
liniden Hyalocylis striata). Diese Zähne sitzen mit breiter Basis der Basal­
membran starr auf und ändern ihre Lage während des Vor- und Zurückrollens
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Abb. 3-4. Kieferplatten von Limaciniden. — 3) L. bu lim oides-, 4) L. in f la ta . Weitere 
Erklärungen im Text. Vergr. 653 : 1.
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der Radula (Biß) kaum. Bei allen anderen untersuchten Limaciniden sind die 
Seitenzähne — wie auch bei anderen Thecosomata — nur an ihrer Innenkante 
bedornt, an der Außenkante aber glatt. Die Zähne sitzen ihrer Basalmembran 
mit relativ schmaler Basis und entsprechend beweglich auf und schwenken ihre 
Spitzen im Biß von außen nach innen (Abb. 5, 6). Bei inflata stehen die Quer­
reihen in weitem Abstand, die Zähne überlappen einander nur wenig, die Zahn­
schneiden sind lang und schmal. Bei anderen Limaciniden ist die Radula ge­
staucht, die Zähne sind breit und relativ kurz, die aufeinander folgenden Quer­
reihen überlappen einander weit. (Diese Unterschiede scheinen mir um so wich­
tiger als Radula- und Zahnform bei den Thecosomen meist sehr einheitlich sind.)

Sind aber die Limaciniden, wie die beschriebenen Unterschiede in Gehäuse­
form, Schalenstruktur, Radula und Kiefer vermuten lassen, keine natürliche 
Einheit, so fragt es sich, ob sie nicht sogar diphyletisch, also einerseits aus Vor­
fahren mit Kreuzlamellen- andererseits aus solchen mit Schraubenstruktur ent­
standen sind. Wenn ja, dann sollten sich Opisthobranchier finden, deren Schale 
ebenfalls die „helical structure“ zeigt. Nach Boggild (1930) haben die Pyrami- 
delliden Kreuzlamellenstruktur und das gleiche gilt nach eigenen Untersuchun­
gen für Actaeoniden (A. tornatilis), Retusiden (R . sem isu lcata )  und Philiniden 
(P . ca tend).  Damit sind allerdings die Möglichkeiten bei weitem noch nicht 
erschöpft, zumal die pelagischen Larven auch solcher Opisthobranchier ein voll 
entwickeltes Gehäuse tragen, die als metamorphosierte Tiere gehäuselos sind 
oder ein rudimentäres Gehäuse haben.

van der Spoel (1967) schreibt zur Gehäuseentwicklung bei Limaciniden 
(: 10): „The Limacinidae have left-coiled, ultra-dextral shells as indicated by 
the dextral body in it. But ultra-dextral means that they develop from normal 
dextral shells in which during evolution the apex first descended. So one of the 
ancestors of Limacina  had to be a flatly coiled species like Limacina inflata  
Hier wird also vorausgesetzt, daß das Spiralgehäuse der Limaciniden ursprüng­
lich rechtsgewunden war und sich über ein planorboides Zwischenstadium zum 
getürmt linksgewundenen gewissermaßen „umgestülpt“ habe. Abgesehen aber 
davon, daß die Evolution eines hoch getürmten Gehäuses — mit entsprechend 
ungünstiger Gewichtsverteilung (Richter 1973) — aus einem etwa bilateral­
symmetrischen im Pelagial technisch falsch und deshalb unwahrscheinlich ist, gibt 
es Gastropoden, die ebenfalls ein links gewundenes Gehäuse mit einem rechts 
orientierten Weichkörper vereinigen, die Larven der Cephalaspidea, der Saco- 
glossa und der Pyramidellidae (Thorson 1946). Warum aber sollten sich Ge­
häuseform und Schalenstruktur der pelagischen Limacinidae und Cavolinidae 
nicht von der pelagischer Larvenstadien direkt ableiten lassen, ohne Umweg 
über eine adulte Bodenform mit oder ohne Gehäuse?

Unter diesem Gesichtspunkt wurden Gehäuse von Opisthobranchierlarven 
aus dem Plankton des Golfs von Neapel untersucht. Zwei Larvenformen (nach 
Thorson vermutlich Philine  sp. und Retusa  sp.) haben deutliche Kreuzlamellen­
struktur, ebenso vermutlich eine Nudibranchierlarve (Larventyp C nach V ester- 
gaard & Thorson 1938), deren Struktur allerdings wegen sehr dünner Schale 
und geringer Verkalkung kaum zu erkennen war. Eine weitere Larve mit links­
gewundenem helicoidem Gehäuse dagegen hat offensichtlich eine Schrauben­
struktur (Abb. 7). Diese Larve konnte bisher nicht bestimmt werden, gleicht 
jedoch einer von Thorson (1946: 266) beschriebenen so weitgehend (Form,
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Mündungszahn, aufgelöste Innenwindungen), daß es sich um die gleiche oder 
jedenfalls eine nahe verwandte Art handeln muß. Thorson hält sie für die 
Larve von Elysia viridis, also einer Sacoglossen, konnte jedoch Entwicklung 
und Metamorphose nicht beobachten (Abb. 8).

Ein weiteres Beispiel für „helical structure“ im Kristallgefüge der Larven­
schale fand ich bei „Agadina“. Diese Form, von G ould (1852) als eigene Gat­
tung beschrieben, wurde von Pelseneer (1888) als Gastropodenlarve erkannt. 
Tesch (1946) gab eine recht gute Beschreibung einer Agadina und vermutete, 
daß es sich um eine Odostomia-Larve handeln könnte. R obertson (1964) konnte 
dagegen diese Form zweifelsfrei als die Larve von Philippia krebsii (Mörch)

Abb. 5-6. Seitenzähne von Limaciniden. — 5) L. in f la ta ;  6) L . b u lim o id es . Zur Orien­
tierung der Zähne: Abb. 5 ist ein Zahn der l i n k e n  (bei Aufsicht auf die Radula) 
Seitenzahn-Reihe. Die Dornen seiner Außenkante weisen in Bißrichtung (unten), die der 
Innenkannte zur Radula-Mitte (rechts), die Hauptspitze nach innen-hinten. Abb. 6 ist 
ein Zahn der r e c h t e n  Seitenzahnreihe. Die Dornen der Innenseite (nur diese ist 
bedornt) weisen nach hinten, der Zahn ist ausgeklappt. Vergr. (bei beiden Zähnen) 
2875 : 1.

Abb. 7. Querbruch der Schale von Larve Abb. 8 (Sacoglossen-Larve?). — a) Bruch 
schräg von außen auf freigebrochene Schraubenkristalle (Vergr. 10000 : 1); b) Bruch 
etwa senkrecht zur Bruchkante (Vergr. 8000 : 1).
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Abb. 8. Gehäuse einer pelagischen Opisthobranchier-Larve aus dem Golf von Neapel. 
Mündung mit charakteristischem Zahn, innere Umgänge aufgelöst. Nach T h o rso n  wahr­
scheinlich Sacoglossen-Larve (E ly s ia  v ir id is  ?). Vergr. 75 ; 1.
Abb. 9-10. Planorboide (9) und helicoide (10) „ A g a d in a “ sp. aus Plankton-Proben der 
F. S. „Meteor“ aus dem Indischen Ozean. Vergr. 26 : 1.

Abb. 11. Querbruch durch eine „ A g a d in a “-Schale (planorboid) mit Schraubenstruktur. 
Vergr. 2000 : 1.

identifizieren. Die gleiche oder eine sehr ähnliche Larve fand ich wiederholt in 
Planktonproben der „Meteor“ (Intern. Indian Ocean Exped.) neben einer zwei­
ten, planorboiden, die nach Operculum- und Mündungsform ebenfalls die Larve 
einer Philippia oder einer sehr nahe verwandten Art ist (Abb. 9, 10). Bei beiden 
zeigt die Schale im Querbruch eine Lage schraubig verlaufender Kristallbündel, 
ähnlich der bei dünnwandigen Cavoliniden-Gehäusen. In einem wesentlichen 
Punkte allerdings weicht die Schalenstruktur der Philip pia-\,zrYtn von der 
„echten“ Schraubenstruktur ab: Während bei Cavoliniden und der untersuchten 
Opisthobranchier-Larve die Schale im Prinzip zweischichtig ist, mit einer äuße­
ren Schicht senkrecht stehender Prismen und einer inneren „helical structure“, 
lassen sich bei der Philippia-Larvenschale 3 Schichten unterscheiden, je eine 
äußere und innere dünne Prismenschicht, getrennt durch eine dickere Lage 
schraubig laufender Kalkkristalle (Abb. 11).
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Helical structure kommt also nicht nur bei thecosomen Pteropoden vor. 
Allerdings überzeugen die rezenten Sacoglossa nicht als Vorfahren der Theco- 
somata. Ihre Ernährungsweise (saugend an Pflanzen) und die damit verbundene 
Reduktion der Radula, das Fehlen von Kiefer und Kaumagen kennzeichnen sie 
als hochspezialisierte Gruppe mit vermutlich weitgehend abgeschlossener Evolu­
tion (das gleiche gilt allerdings auch für die ectoparasitischen Pyramidelliden). 
Denkbar wäre jedoch, daß Cavoliniden wie Sacoglossen — eventuell auch noch 
andere Opisthobranchier — von den gleichen Vorfahren stammen und das 
gemeinsame Merkmal der helical structure noch mit sich führen.

Der Nachweis der Schraubenstruktur bei — vorerst noch unbestimmten — 
Opisthobranchier-Larven läßt die Frage nach den Vorfahren der Cavolinidae 
unbeantwortet. Er spricht aber dafür, daß die Schale dieser Thecosomen keine 
Neukonstruktion ist, sondern von ihren benthonischen Vorfahren, eventuell 
direkt von deren Larven übernommen wurde. Daraus aber ergibt sich zwangs­
läufig, daß Limacinidae und Cavolinidae (mit Limacina inflata) getrennte Evo­
lutionsreihen darstellen, deren gemeinsame Vorfahren wir weit „unterhalb“ der 
ersten pelagischen Pteropoden erwarten dürfen. Folgt man dieser Hypothese, so 
muß die Familie Limacinidae aufgelöst werden: „Limacina“ inflata — jeden­
falls Repräsentant einer eigenen Gattung — wäre trotz ihres Spiral-Gehäuses 
wohl sinnvollerweise den Cavolinidae zuzuordnen.

Zur Bedeutung der Kristallstruktur für taxonomische und stammesgeschicht­
liche Untersuchungen wäre noch zu erörtern, ob die Schraubenstruktur nicht 
vielleicht nur eine zwar interessante, aber relativ bedeutungslose Variante der 
üblichen Kreuzlamellenstruktur sei. Daß dies nicht der Fall ist, geht — ab­
gesehen von den fundamentalen morphologischen Unterschieden — schon aus 
ihrer Lage in der Schale hervor: Bei den Thecosomata mit Schraubenstruktur 
folgen die verschiedenen Schichten der Schale von außen nach innen in der 
Reihenfolge Periostracum — Prismenschicht — Schicht der Schraubenstruktur, 
bei denen mit Kreuzlamellenstruktur aber Periostracum — Kreuzlamellenstruk­
tur — Prismenschicht. Kreuzlamellen- bzw. Schraubenstruktur liegen also inner­
halb resp. außerhalb ihrer Prismenschicht und sind einander möglicherweise 
nicht homolog. Völlig offen bleibt leider die Frage, warum eine sehr ähnliche 
Schalenstruktur außer bei Cavoliniden und manchen Opisthobranchier-Larven 
auch bei den Larven einer ganz anderen Gastropoden-Gruppe vorkommt, bei 
der Gattung Philippia  aus der Familie der Architectonicidae.
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