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Mit 16 Abbildungen.

Die überwiegende Mehrzahl der Gastropoda ernährt sich mit Hilfe kompli
zierter Differenzierungen im Buccalbereich, die als Buccalapparat zusammen
gefaßt werden. Wesentliche Bestandteile dieses Apparates sind der Odontophor 
und die ihm aufliegende Radula sowie der als Widerlager fungierende Kiefer 
auf der dorsalen Seite der Buccalhöhle. Die Radula besteht aus einer mehr oder 
weniger großen Anzahl von Zähnen, die in Quer- und Längsreihen angeordnet 
und in der Radularmembran verankert sind. Bei den Prosobranchia unter
scheiden sich die Zahntypen auf einer Radula wie auch zwischen den Radulae 
verschiedener Arten zum Teil beträchtlich (Zusammenstellung der Typen bei 
Gotting 1974). Seit rund 120 Jahren (Troschel 1856) wird daher der Radula 
der Prosobranchia art- oder zumindest gattungsdiagnostischer Wert zugemessen. 
Demgegenüber sind die Zähne der Opisthobranchia und Pulmonata weitgehend 
gleichförmig. Sie spielen daher bisher für die Taxonomie dieser Gruppen keine 
Rolle. Die besondere Schwierigkeit bei der Analyse speziell der Pulmonaten- 
Radula besteht darin, daß die meist zahlreichen Zähne sehr klein sind und man 
daher im Grenzbereich des Auflösungsvermögens des Lichtmikroskops arbeiten 
mußte, was zu zahlreichen unsicheren oder gar widersprüchlichen Aussagen und 
Schlußfolgerungen führte. Durch die Einführung der Rasterelektronenmikro-
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skopie (REM) erscheint es möglich, zuverlässigere Daten zu gewinnen. Der 
besondere Vorteil der REM-Technik liegt in der enormen Tiefenschärfe, die 
gerade bei ausgeprägt dreidimensionalen Strukturen wie der Radula bedeutsam 
ist. Einige REM-Untersuchungen an Pulmonaten-Radulae liegen inzwischen vor 
(Runham 1969; Solem 1972, 1973).

Schütt (1976) hat kürzlich über die E/e/fx-Untergattung Maltzanella be
richtet und festgestellt, daß Helix (Maltzanella) maltzani Kobelt 1883 und 
H. (M.) dickhauti (Kobelt 1903) sich gehäusemorphologisch, in der Färbung 
und bestimmten Strukturmerkmalen des Genitalsystems unterscheiden. Ande
rerseits gibt es so viele Übereinstimmungen, daß beide Arten in eine Unter
gattung zu stellen sind.

Es stellt sich die Frage, ob sich am Falle dieses gutanalysierten Beispiels eine 
Aussage zum artdiagnostischen Wert der Radula und des Kiefers machen läßt, 
um damit zur Lösung des oben erörterten Problems beizutragen.

Herrn Dr. Z il c h , Frankfurt, danke ich für anregende Diskussionen, ihm und Herrn 
Dr. Sc h ü t t , Düsseldorf-Benrath, für die Überlassung des Materiales.

M a t e r i a l  u n d  Me t h o d e .

Das untersuchte Material ist identisch mit dem von Schütt. Beide Arten 
stammen aus West-Anatolien (nähere Angaben zum Fundort bei Schütt). Die 
fixierten Weichkörper werden in der Sammlung des Senckenberg-Museums, 
Frankfurt, unter den Nummern SMF 175525/4 (dickhauti) und SMF 243987/2 
{maltzani) sowie zum Teil beim Autor aufbewahrt. Für die vorliegende Unter
suchung standen 3 Weichkörper von dickhauti und 5 von maltzani zur Ver
fügung.

Radula und Kiefer wurden dem Weichkörper entnommen und in warmer 
KOFI vorgereinigt, nach Auswaschen mit aqua dest. in 70°/oigem Alkohol im 
Ultraschallgerät behandelt und in absoluten Alkohol überführt. Die so gereinig
ten Objekte wurden nach Untersuchung im Lichtmikroskop auf Messing-Objekt
halter montiert. Dazu kam zunächst elastische Haftmasse („Pritt Hafties“) 
oder doppelseitig beschichtete Klebefolie auf die Metallfläche. Die Kiefer wurden 
einfach aufgelegt und leicht angedrückt, die Radulae in der gewünschten Position 
montiert und bis zum Trocknen festgehalten. Zur Herstellung des elektrischen 
Kontaktes wurde der Träger mit Leitsilber oder Leitkupfer bestrichen und 
anschließend eine 500-600 Ä dicke Goldlage aufgeschichtet (Polaron E 5000 
Diode Sputtering System). Die Untersuchung erfolgte am JEOL JSM-1 bei 
Vergrößerungen zwischen 15- und 10 000-fach.

B e f u n d e .
1. Kiefer.

Die Kieferplatten der beiden Maltzanella-Arten zeigen schon lichtmikro
skopisch Unterschiede. Beide haben die Gestalt eines stark abgeflachten V, dessen 
der Buccalhöhle zugewandte Seite Rippen trägt. Der Oberkiefer von maltzani 
ist breiter und auch etwas länger als der von dickhauti (bei maltzani Breite/ 
Länge 4-2/1-7 mm bzw. 5T/3-0 mm; dickhauti 3T/1-4 mm bzw. 3-2/1-2 mm).
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Abb. 1 . Kiefer von Helix dickhauti. —  1) X 25; la) Totalansicht X 6. 
Abb. 2. Kiefer von Helix maltzani. — 2) X 25; 2a) Totalansicht X 6.

Der Kiefer von maltzani  trägt 7 schmale, hochkantige Rippen und läuft lateral 
in relativ breite Randwülste aus. Dagegen finden sich auf dem Kiefer von dick
hauti nur 5 flache Rippen, und die R andwülste sind schmaler als bei maltzani.  
Zwischen den mittleren Rippen können schwache Längswülste verlaufen (Abb. 
1). Entsprechend ist der Kieferrand bei dickhauti nur leicht gewellt, während er
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bei maltzani mit kräftig vorspringenden „Zähnchen“, nämlich den überragenden 
Enden der Rippen, besetzt ist. Die REM-Aufnahme (Abb. 2) zeigt diese Ver
hältnisse deutlich.

2. Radula.
Die Radula liegt als nach dorsal durchgewölbte Membran dem Odontophor 

auf. Sie ist schwach gelblich gefärbt. Bei einer Gehäusehöhe von 45 mm ist sie 
bei den hier untersuchten Arten etwa 10 mm lang und 4 mm breit. Die Zähnchen 
sind in durchschnittlich 210 Quer- und 130 Längsreihen angeordnet, so daß die 
Radularmembran insgesamt ungefähr 27 000 Dentikeln trägt. Die Zähne sind 
in der Radularmembran mit ihren Basalplatten verankert. Der Basalplatte sitzt 
der eigentliche Zahn auf, der in eine Hauptspitze („Mesoconus“ im Sinne von 
Wagner 1966) ausläuft. Innerhalb einer Querreihe sind drei Zahntypen mor
phologisch deutlich zu unterscheiden. In der Medianlinie der Radula steht ein 
bilateralsymmetrischer Zentralzahn (=  Mittelplatte =  Rhachiszahn =  Median
zahn auct.) mit einer Nebenspitze auf jeder Seite. Er ist kleiner als die rechts 
und links symmetrisch anschließenden Lateralzähne (=  Zwischenplatten), die 
nur auf der nach außen gewandten Seite je eine Nebenspitze (Ectoconus) tragen. 
Den Lateralzähnen schließen sich nach außen die Marginalzähne (=  Rand
platten) an. Die Grenze zwischen Lateral- und Marginalzähnen ist nicht ein
deutig feststellbar. Während die zentral gelegenen Lateralzähne untereinander 
in der Form weitgehend übereinstimmen und in der Größe kontinuierlich nach 
laterad abnehmen, sind die Marginalzähne variabler gestaltet und zeigen keine 
kontinuierliche Größenverringerung zum Rande der Radula hin.

Neben diesen Unterschieden in den Querreihen sind deutliche Merkmals- 
differenzen in den Längsreihen ausgeprägt. Die am Hinterende der Radula 
stehenden Zähne — das sind also die jüngsten — sind scharfkantig und dünn. 
Weiter nach vorn nehmen die Chitinisierung und Mineralisierung zu. Entspre
chend werden die Zähne „kräftiger“, die Konturen werden gerundet. Die 
ältesten Zähne an der Vorderspitze der Radula sind so stark mineralisiert, daß 
sie im Bereich des Mesoconus offensichtlich sehr spröde sind, wie die zahlreichen 
Bruchflächen zeigen. Einzelne Zähne brechen ganz heraus.

Bei einem Exemplar von maltzani wurde eine Störreihe festgestellt. Bedingt 
durch eine Schädigung der sezernierenden Odontoblastengruppe, sind in einer 
rechts gelegenen Längsreihe von Lateralzähnen abnorm geformte Zähne an
geordnet. Diese Reihe abweichend gestalteter Zähne ist bereits lichtmikroskopisch 
erkennbar. Im REM zeigen die Zähne zwei kräftige Hauptspitzen, deren Längs
achsen divergieren (Abb. 6).

Neben den oben geschilderten Übereinstimmungen im Aufbau der Radula 
und der Zähne beider Maltzanella-Arten gibt es eine Reihe von Unterschieden, 
die in Tabelle 1 gegenübergestellt sind.

Di s k u s s i o n .

Die Form des Kiefers entspricht dem odontognathen Typ, der für alle 
Helicidae charakteristisch ist. Simroth & H offmann (1928: 294) zitieren die 
Originalbeschreibung von Moerch: „maxilla costata, acie dentata“ Wie die 
REM-Aufnahme zeigt (Abb. 1, 2), sind die „Zähne“ nichts anderes als die
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vorspringenden Enden der Rippen des Kiefers. Im Falle der hier untersuchten 
Maltzanella-Arten sind die spezifischen Unterschiede in der Größe des Kiefers 
und der Anzahl seiner Rippen ausreichend groß, um die Arten trennen zu
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können. Die vorhandenen individuellen Unterschiede sind geringer als die art
gebundenen Differenzen. Das gilt auch für die Radula. Eigene, bisher unver
öffentlichte Untersuchungen an zahlreichen Prosobranchia und Pulmonata haben 
ergeben, daß man mit 5 Individuen die intraspezifische Variabilität so aus
reichend erfaßt, daß die spezifischen Merkmale sicher erkennbar sind. Nicht 
immer wird soviel Material verfügbar sein. Man wird dann — wie im vor
liegenden Falle der H. dickhauti (3 Weichkörper) — die Merkmale um so 
kritischer prüfen, um die Gemeinsamkeiten festzustellen.

Aus der Gattung Helix liegen bisher nur Radula-Beschreibungen für H. po- 
matia vor. Für die Weinbergschnecke geben Meisenheimer (1912) 170, Wagner 
(1966) 176 und Runham (1963) etwa 190 Querreihen an mit resp. 140-150, 
139 und 129 Zähnen pro Querreihe. Da bei den für die beiden Maltzanella- 
Arten angeführten 210 Querreihen die jüngsten (etwa 10) im REM, jedoch nicht 
im Lichtmikroskop sichtbaren Querreihen mitgezählt sind, ergibt sich insgesamt 
von der Zahnzahl her kein signifikanter Unterschied. Auch bei H. pomatia ist 
an den Lateralzähnen nach Wagner nur der Ectoconus ausgebildet. Die Tendenz 
zur Ausbildung unicuspider Zähne, wie sie von Solem (1974) für eine Reihe 
von terrestrischen Gastropoden angegeben wird, ist also bei allen drei Helix- 
Spezies erkennbar. Eine auffällige Ausnahme bilden die Marginalzähne mit 
ihren zum Teil wesentlich verbreiterten Platten und zahlreicheren Spitzen. 
Während die Zentral- und Lateralzähne sehr einheitlich ausgebildet sind, ist 
die Formenmannigfaltigkeit der Marginalzähne überraschend. Jungbluth & 
Porstendörfer (1975) machten bei Bythinella ähnliche Beobachtungen. Die 
Helix-Radula ist als Schabeblattradula (Ankel 1938, Eigenbrodt 1941) auf
zufassen. Bei der Schabebewegung und dem „Löffelbiß“ im Sinne von Ankel 
werden vor allem die Lateralzähne beansprucht. Die größere Variabilität im 
Bereich der Marginalia ist möglicherweise auf die geringere funktionelle Be
anspruchung und damit verbunden auf den geringeren Selektionsdruck zurück
zuführen.

Kerth & Krause (1969) und Kerth (1973, 1976) haben bei Limax flavus 
nachgewiesen, daß die Radula von Odontoblasten-Gruppen im Hinterende der 
Radulascheide gebildet wird. Die Zahnform wird dabei vom apicalen Flächen
profil und der Sekret-Ausschüttung der Odontoblasten bestimmt. Das Unter
epithel der Radulascheide übernimmt den kontinuierlichen, mundwärts gerichte
ten Transport. Die Odontoblasten sind permanent, also über Ruheperioden 
hinweg, vorhanden. Störungen in der Zahnausbildung setzen sich daher in der 
Längsreihe fort. Das ist auch bei H. maltzani der Fall (Abb. 6), so daß die 
grundlegenden Bildungsvorgänge zumindest bei den Pulmonata übereinstimmen

Abb. 3, 5, 7. Radula von Helix dickhauti.
3) Hinterende mit den jüngsten Zentral- und Lateralzähnen, X 210;
5) Hinterende mit den jüngsten Marginalzähnen, X 250;
7) Zentral- und Lateralzähne in der Radula-Mitte, X 250.

Abb. 4, 6, 8. Radula von Helix maltzani.
4) Hinterende mit den jüngsten Zentral- und Lateralzähnen, X 250;
6) Störreihe zwischen den rechten Lateralzähnen, X 85;
8) Zentral- und Lateralzähne in der Radula-Mitte, X 250.
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Abb. 9, 11. Radula von Helix dickhauti.
9) Linke Marginalzähne in der Radula-Mitte, X 240;

11) Älteste Zentral- und Lateralzähne der Radula-Spitze, X 240.

Abb. 10, 12. Radula von Helix maltzani.
10) Linke Marginalzähne in der Radula-Mitte, X 240;
12) Älteste Zentral- und Lateralzähne am Radula-Vorderende, X 85.
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Abb. 13, 15. Radula von Helix dickhauti.
13) Älteste Zentralzähne mit Bruchflächen und Lateralzähne am Radula-Vorderende, 

X 240;
15) Rechte Marginalzähne am Radula-Vorderende, X 250.

Abb. 14, 16. Radula von Helix maltzani.
14) Älteste Zentral- und Lateralzähne mit Abnutzungserscheinungen am Radula- 

Vorderende, X 250;
16) Linke Marginalzähne am Radula-Vorderende, X 215.
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dürften. Entsprechende Störungen werden von Simroth & H offmann bei 
H. pomatia beschrieben. Die von ihnen erwähnten „interpolierten Riesenplat
ten“ sind wahrscheinlich — wie auch im vorliegenden Falle der H. maltzani — 
durch Verschmelzung zweier benachbarter Odontoblasten-Gruppen entstanden.

Es fällt auf, daß die jüngstgebildeten Marginalzähne (Abb. 5) sich mit ihrer 
tricuspiden, „lappigen“ Form erheblich von den Marginalzähnen in der Radula- 
mitte unterscheiden, bei denen der Endoconus wesentlich kleiner, der Mesoconus 
spitzer geworden ist (Abb. 9). Das dorsale (und laterale?) Epithel des Radula- 
sackes trägt also nicht nur zur Verstärkung der Zähne, sondern auch zur Form
veränderung bei. Dadurch sind die, auch aus der tabellarischen Zusammenstel
lung hervorgehenden Unterschiede in der Zahnausbildung der Radula-Areale 
bedingt: die spezifischen Eigenheiten sind am klarsten bei den jüngeren Zentral- 
und Lateralzähnen ausgeprägt. Weiter nach vorn, also mit zunehmendem Alter 
der Zähne, werden die Charakteristika undeutlicher — zunächst durch die 
fortschreitende Verstärkung und später durch die Abnutzung. Diese Abnutzungs
erscheinungen sind auch von anderen Arten bekannt (Rücker 1883, Runham & 
Thornton 1967, Solem 1974, W iegmann 1876). Für die Analyse artbedingter 
Unterschiede sind also bevorzugt die jüngeren Zentral- und Lateralzähne zu 
benutzen. Am besten geeignet ist bei den untersuchten Arten ein Areal, das 
etwa an der Grenze zwischen erstem und zweitem Drittel (von der Bildungszone 
an gerechnet) der Radula-Längsachse liegt.

Während also „synchrone“ Unterschiede in den Zahnformen sowohl in der 
longitudinalen wie in der transversalen Radula-Achse ausgeprägt sind, läßt sich 
über die „allochronen“ Veränderungen anhand der vorliegenden, adulten Tiere 
nichts aussagen. Solche Veränderungen im Verlaufe der Ontogenese sind schon 
von W iegmann für H. pomatia und von Sterki (1893) für andere Land
schnecken beschrieben worden. R ichter (1961) machte übereinstimmende Be
obachtungen an den Atlantidae. Bertsch (1976) stellte fest, daß angebliche 
intraspezifische Variationen bei Discodoris-Arten (Opisthobranchia) ebenfalls 
ontogenetisch bedingt sind. Es ist also auch für die Maltzanella-Arten zu er
warten, daß die Zahnformen sich während der Individualentwicklung ändern.

Seit Troschel (1856) versucht hat, „das Gebiß der Schnecken zur Begrün
dung einer natürlichen Classification“ zu verwenden, hat es Meinungsverschie
denheiten über den diagnostischen Wert der Radula gegeben. Für die Proso- 
branchia haben mehrere Autoren artbedingte Unterschiede beschrieben. Die 
Unsicherheiten und unterschiedlichen Ergebnisse sind zu einem großen Teil auf 
die unzureichenden technischen Möglichkeiten zurückzuführen, die älteren Auto
ren zur Verfügung standen. So hat Krull (1935: 414) im Anschluß an die 
Untersuchung der Radulae einiger Prosobranchia (darunter Bythinella) ge
schrieben: „Die Radula gibt hier ein deutliches Bild der verwandtschaftlichen 
Beziehungen, übereinstimmend mit dem anderer Organe, ist aber für die Unter
scheidung naheverwandter Arten nur beschränkt brauchbar.“ Jungbluth & 
Porstendörfer stellen nach rasterelektronenmikroskopischen Aufnahmen an 
Bythinella-Arten zwar gewisse Unterschiede fest, wollen jedoch die taxonomische 
Wertigkeit dieser Unterschiede nicht abschließend beurteilen. Richter (1961) 
kommt, ebenfalls nach REM-Aufnahmen, zu dem Ergebnis, „daß die Radula 
der Atlantiden eine Unterscheidung der Arten mit großer Sicherheit gestattet“ 
(vgl. auch Richter 1976a, b).
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Für die Pulmonata war man sich bisher einig — und so geben es auch neuere 
Lehrbücher wieder (Franc 1968, Gotting 1974, H yman 1967), —, daß die 
Radula wegen der großen Gleichförmigkeit ihrer Zähne keinen artdiagnostischen 
Wert hätte. Die vorliegende Untersuchung hat gezeigt, daß zwischen zwei 
Pulmonaten-Spezies, die so eng verwandt sind, daß wir sie einer Untergattung 
zurechnen, Unterschiede bestehen. Diese Unterschiede sind zwar geringfügig, 
aber doch ausreichend, um die beiden Arten auseinanderhalten zu können. Die 
differenten Merkmale wurden erst bei REM-Untersuchung sichtbar, wobei sich 
die im Vergleich zur Lichtmikroskopie größere Tiefenschärfe vorteilhaft bemerk
bar macht.

Künftige Untersuchungen werden zeigen, ob die hier für zwei Maltzanella- 
Arten gemachte Aussage allgemeinere Gültigkeit hat. Es ist zu erwarten, daß 
auch bei anderen Pulmonata der Radula ein artdiagnostischer Wert zukommt.

Z u s a m m e n f a s s u n g .

Die rasterelektronenmikroskopische Untersuchung an Helix (Maltzanella) maltzani 
und H. (M.) dickhauti deckt artcharakteristische Merkmale der Kiefer auf. Sie ergibt 
auch für die Radula zwar geringfügige, aber deutliche spezifische Unterschiede. Die 
beiden Arten zeigen die bei vielen terrestrischen Gastropoda ausgeprägte Tendenz zur 
Bildung unicuspider Zähne. Die Formen der Zähne unterscheiden sich sowohl in longi
tudinaler wie in transversaler Richtung. Zentral- und Lateralzähne sind sehr einheitlich 
ausgebildet, während die Marginalzähne stärker variieren. Um intraspezifische Unter
schiede zu erfassen, sollten die Radulae von mindestens 5 Individuen untersucht und 
einander entsprechende Radula-Areale verglichen werden. Aus den Befunden wird 
geschlossen, daß auch der Radula der Pulmonata ein artdiagnostischer Wert zukommt.

S u m m a r y

The jaws and radulae of Helix dickhauti and H. maltzani investigated by scanning 
electron microscopy have little, but significant differences. Like other species of ter
restrial gastropods, the two Helix species reveal the general tendency towards becoming 
unicuspid. The median and lateral teeth are very uniform, while the marginal teeth 
demonstrate more variability. For a comprehensive inspection of intraspecific variations 
it is necessary to consider at least 5 specimens of each species. Furthermore, radular 
areas of the same position are only comparable. Considering these points, the jaws and 
the radulae of Helix dickhauti and H. maltzani are of species-diagnostic value.
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