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I. Das Problem.

Die Frage nach dem Ursprung und den Anfingen der Ent-
wicklung der Gastropoden begegnet aus wohlbekannten Griinden
den gleichen Schwierigkeiten wie alle Untersuchungen iiber den
Ursprung der groBeren systematischen Einheiten; der Stamme und
Klassen des Tierreiches. Eine klare und eindeutige Lésung konnte
bisher nicht erzielt werden, cbwohl die Zahl der Beitrige hierzu
nicht gerade gering ist.

Wer immer von paldontologischer Seite sich eingehender mit
frithpaldozoischen Gastropodenfaunen beschiftigte, wurde zwangs-
faufig an diese Fragen herangefiihrt und sah sich veranlafit, Stel-
lung dazu zu nehmen, wobei je nach Veranlagung die beobachteten
Tatsachen oder die mehr oder minder phantasievolle Ausdeutung
starker hervortraten.

Von zoologischer Seite waren der Vergleichende Anatom und
der Phylogenetiker in hohem MafBle andiesen Fragen interessiert. Die
Tatsache des Uberlebens einer der &ltesten Gruppen der Gastro-
poden, der Pleurotomariacea, gab den vergleichend anatomischen
Untersuchungen die nétige Grundlage zu ihrer aussichtsreichen Be-
handlung, die auch von verschiedenen Seiten in Angriff genommen
und durchgefiihrt wurde. Mag auch die eine oder andere Anschau-
ung noch der Nachpriiffung bediirftig sein, so sind wir doch heute
im Stande, uns eine in den wesentlichen Ziigen geklarte Vorstellung
von dem Verlauf dieser Entwicklung zu machen.
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Wenn trotzdem bisher die zoologischen und paldontologischen
Untersuchungen noch nicht in Gleichklang gebracht werden konnten
und noch nicht zu einem geschlossenen Bilde fithrten, so lag das
wohl vor allem daran, daB jede der beiden Forschungsrichtungen
ihre eigenen Wege ging und die andere nicht oder zu wenig beriick-
sichtigte. Vor allem muBten alle Versuche der Paldontologen fehl-
schlagen, die sich nicht auf die von der Vergleichenden Anatomie
gewonnenen Ergebnisse stiitzten.

In der Einleitung zu den ,,Gastropoda‘‘ des Handbuches der
Paldozoologie sah auch ich mich gendétigt, zu diesen Fragen Stel-
lung zu nehmen und mich mit ihnen auseinanderzusetzen. Geleitet
von dem Bestreben, beiden Richtungen Rechnung zu tragen, mufte
ich zunichst den Ursachen dieser Unstimmigkeiten nachgehen und
versuchen, sie zu beseitigen, soweit es nach unseren heutigen Kennt-
nissen moglich war. Ich hoffte damit einen kleinen Beitrag geliefert
zu haben, der uns der Losung dieser Fragen nidherbringen konnte.
Indessen ist manches aus rdumlichen Griinden dort nur kurz ange-
deutet worden; auch Vermutungen iiber stammesgeschichtliche Zu-
sammenhidnge sollten einem Handbuch méglichst fernbleiben. In-
zwischen haben diese Vermutungen durch neu beobachtete Tat-
sachen ihre Bestitigung gefunden. Das gibt mir Veranlassung,
etwas weiter ausgreifend, die dort an verschiedenen Stellen behan-
delten Gesichtspunkte im Zusammenhang noch einmal klar zu um-
reiBen, weiter auszufithren und durch die inzwischen gewonnenen
Ergebnisse zu erginzen.

II. Die Vergleichende Anatomie.

Weitaus am meisten hat die Vergleichende Anatomie zur Frage
der Abstammung der Mollusken beigetragen. Es unterliegt keinem
Zweifel, daB sie von ,Wiirmern‘ herzuleiten sind, wenn auch die
Ansichten im einzelnen noch etwas auseinandergehen. TwhieLe halt
die Solenogastren fiir das Bindeglied und sagt (1902):

,,Die Solenogastren sind eine mit den Gordiiden und Anneliden
nachstverwandte Gruppe von Wirmern, welche durch die Bezie-
hung, in welche der Uterus zum Herzen getreten ist, sowie durch
Anfinge einer Radulabildung zu den Mollusken hiniiberfiithren,
unter denen die Chitoniden besonders durch die Erhaltung der La-
teralstringe ihnen am néichsten stehen‘

Diese Auffassung wird von ihm mit geringen Abweichungen
auch 1935 vertreten.

Wie fiir die Loricaten ist man auf Grund der vergleichenden
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Anatomie auf fiir die iibrigen Mollusken, die Conchifera zu einer Vor-
stellung iiber den Bau ihrer Urform gelangt. Auch sie sind von bila-
teral-symmetrischen Ausgangsformen abzuleiten, bilateralsymmetrisch
sowohl in der dufleren Gestalt als auch in der Anlage der inneren
Organe. DalBl sie zudem auch segmentiert waren, werden wir noch
sehen. Die Vergleichende Anatomie allerdings konnte fiir diese Tat-
sache keine Unterlagen liefern, da im Gegensatz zu den Loricaten den
Conchifera die Gliederung schon sehr frithe verloren ging. Wie aus
dieser bilateralsymmetrischen Urform die Gastropoden durch Auf-
tirmung des von der Schale, d. h. dem Gehduse bedeckten Einge-
weidesackes, seine asymmetrische Lagerung und Einrollung her-
vorgegangen sind, ist in der ecinschlidgigen Literatur so eingehend
dargestellt worden, daB es sich eriibrigt, hier auf die Einzelheiten
einzugehen (vgl. z. B. TumieLe 1035, S. 1078ff). In der Chias-
toneurie kommen die dadurch bedingten Verlagerungen der Einge-
weide am deutlichsten zum Ausdruck.

III. Die Tryblidiacea.

Fragen wir uns nun, welche Beitrige die paldontologischen
Untersuchungen bisher zur Kldrung der frithen Stammesgeschichten
der Gastropoden geliefert haben, so miissen wir gestehen, daB sie
duBerst gering geblieben sind. Die von paldontologischer Seite ver-
tretenen Anschauungen lieBen nicht nur jeden Zusammenhang mit
den Ergebnissen der Vergleichenden Anatomie vermiissen, sondern
widersprachen ihnen fast vo6llig. Dem Grund fiir diesen Wider-
spruch glaube ich indessen auf die Spur gekommen zu sein und
mochte dies kurz darlegen.

Drei Gruppen von Gastropoden treten in der altpaldozoischen
Fauna scharf hervor: die Pleurotomariacea, die Bellerophontacea
und jene dritte, die sich als Tryblidiacea ausgeschieden habe. Gerade
die ietztere verdient unser besonderes Interesse. Diese schiisselfor-
migen bis kegelférmigen Schnecken sind bisher vielfach als die
primitivsten Formen aufgefaBt worden (ULricH & ScoFIELD, SARDE-
soN, Pisery, FLEURE, u. a.): allein man unterlag dabei allgemein
einem verhidngnisvollen Irrtum, indem man diese Gruppe den Doco-
glossa (Patellacea) gleichsetzte, bezw. unterordnete. Dagegen habe
ich mich in der Einleitung zu den ,,Gastropoda‘‘ gewandt und dar-
gelegt, daB die Tryblidiacea eine durchaus selbstindige Gruppe sind
und nicht das mindeste mit den Patellacea zu tun haben. Einen
Schritt in dieser Richtung hatte bereits PisBry unternommen, als
er in der Bearbeitung der Gastropoda in Zitter’s Handbuch die
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Tryblidiidae als besondere Familie abtrennte. Indessen wurden sie
mit den Patelliden, Acmaeiden usw. noch immer bei den Docoglossa
(Patellacea) belassen.

Zwei Griande veranlafBten mich, fiir die vollige Trennung beider
Gruppen einzutreten: 1. Die Patellacea setzen mit ihrer Entwick-
lung erst ein, als die Tryblidiacea lingst erloschen waren. 2. Die
symmetrisch schiisselférmige Gestalt des Gehduses in Verbindung
mit den getrennten, paarig symmetrisch angeordneten Haftmuskel-
eindriicken spricht fiir einen im wesentlichen bilateralsymmetrischen
Bau des Tieres (analog wie bei den Loricaten), das demnach noch
keine Chiastoneurie zeigte. Die Tryblidiacea sind Gastropoden mit
primdr schiisselformigem Gehduse und zwar die einzigen, die wir
kennen; sie sind zugleich primdr orthoneur. Fiir alle die zahlreichen
iibrigen Gastropoden mit schiissel- oder miitzenférmigem Gehéduse
hat sich der Nachweis fithren lassen, daB sie sekundar schiissel-
formig, d. h. aus Formen mit spiralem Gehiuse hervorgegangen
sind. Das gilt auch fiir die Patellacea. Sie sind chiastoneur, also
sekundar schiisselformig und leiten sich von Pleurotomariacea (Fis-
surellidae) ab, womit auch ihr zeitliches Auftreten in Einklang steht.

Nach der Klarung dieser grundlegenden Tatsachen diirfen wir
die Tryblidiacea als die primitivste aller bisher bekannten Gastro-
poden betrachten. Die getrennten, paarig angeordneten Haftmuslkel-
eindriicke sind ein weiteres primitives Merkmal, das auf segmen-
tierte Vorfahren schlieBen 1468t. Hierin haben wir eine Parallele zu
den Loricaten, und es liegt nahe anzunehmen, daB beide auf ecinen
gemeinsamen Ursprung zuriickgehen. Damit steht auch die Tat-
sache in Einklang, daB die Zahl der Haftmuskelpaare bei den Try-
blidiiden niemals mehr als 8 betrdgt, wohl aber durch Verschmel-
zung geringer sein kann. Wahrend indes die ersteren die Segmeu-
tierung deutlich erkennen lassen und sie dauernd beibehielten, ist
es schon bei den éiltesten uns bekannten Tryblidiacea zur Ver-
schmelzung der Schalensegmente zu einem einheitlichen Gehiuse
gekommen, der bei einzelnen Gruppen auch eine Verschmelzung der
Haftmuskeleindriicke folgt. Ob die Beziehungen enge sind oder ob
die gemeinsamen Vorfahren doch etwas weiter zuriickliegend zu
denken sind, muBl offen bleiben. Fiir eine Entscheidung dieser
Frage reicht m. E. das uns heute bekannte Tatsachenmaterial noch
nicht aus.

Mit dieser Auffassung sind die eingangs erwidhnten Unstim-
migkeiten zwischen den Anschauungen der Zoologen und Paldonto-
logen beseitigt. Man darf wohl sagen, daB diese Losung nach den
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Ergebnissen der vergleichend anatomischen Untersuchungen sich
uns geradezu aufdringen muB. Eine Bestitigung dafiir erhielt ich
noch wihrend der Drucklegung der ersten Lieferung der ,Gastro-
poda‘‘, als sich bei einem Besuche N. Hj. OpHNER’s herausstellte,
daB er zu einer dhnlichen Auffassung gekommen war und meinte,
man konne die Tryblidiacea geradezu als Monoplacophora bezeich-
nen, im Gegensatz zu den Polyplacophora (= Loricata).

Jedenfalls sind es Tiere mit flach schiisselférmigem Gehiduse
gewesen, die am Anfang der Entwicklung der Gastropoden stehen.
Aus ihnen sind durch Erhebung des Eingeweidesackes und damit
auch der Schale Tiere mit hoher kegelformigem Gehduse hervorge-
gangen, nicht etwa umgekehrt, wie noch Sarpeson (1903) meinte,
Mit der stirkeren Erhebung des Apex setzte dann wohl schon aus
biomechanischen Griinden eine Kritmmung ein, die zu hornférmiger
Gestalt fithrte. In der Tat haben wir unter den Tryblidiacean-Gat-
tungen Belege fiir solches Verhalten.

Der weiteren Entwicklung des Gehduses standen nun zwei
Wege offen, die Einrollung zur symmetrischen Spirale unter Beibe-
haltung des symmetrischen anatomischen Baues, also auch der pri-
miren Orthoneurie und die zu €iner asymmetrischen Spirale, wobei
es zur Drehung der Eingeweide und damit zur Chiastoneurie kom-
mén muBte. Beide Wege der Entwicklung sind tatsdchlich be-
schritten worden. Der erste fithrte zu den Bellerophontacea, der
zweite zu den Pleurotomariacea und vielleicht einigen anderen
kleinen, kurzlebigen Gruppen, die von geringerer Bedeutung fiir die
Gesamtentwicklung der Gastropoden blieben.

IV. Die Bellerophontacea.

DaB die Bellerophontacea durch symmetrische Einrollung aus
Tryblidiacea hervorgegangen sind, schien mir nach dem vorliegen-
den Tatsachenmaterial und den vorausgehenden Erwagungen kaum
zweifelhaft. Dafiir spricht vor allem die bereits von ULricH &
ScorieLp erkannte Tatsache, daB sie mit schwach spiral eingerollten
Formen beginnen. Es war ferner anzunehmen, daB sie auch noch
in ihrem anatomischen Bau die Symmetrie bewahrt hatten und da-
mit die primdre Orthoneurie. Ein schliissiger Beweis dafiir aber
erschien in hohem Grade erwiinscht.

Sollten nicht vielleicht gerade diese primitiven Bellerophon-
tacea auch in ihrem Gehédusebau noch Anklang an ihrer Abstam-
mung erkennen lassen? Vielleicht in Form jener paarig symmetrisch
angeordneten Haftmuskeleindriicke anstelle des Spindelmuskels bei
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den iibrigen Gastropoden. Ich wandte mich deshalb Ende 1937 an
den besten Kenner paldozoischer Gastropoden Dr. J. B. KNIGHT mit
der Bitte, das reiche amerikanische Material an solchen Formen (wie
Cyrtolites, Cyrtonella usw.) unter diesen Gesichtspunkten zu iiber-
priifen. Leider blieben seine Bemithungen zunidchst ohne Erfolg.
Dennoch hat diese freuntschaftliche Zusammenarbeit ihre Friichte ge-
tragen. Unter dem Gastropodenmaterial der mitteldevonischen Tra-
vers-Schichten von Michigan, die der Bearbeiter dieser Fauna T.-Y.
Yanc Herrn Dr. J. B. KnigHt zur Begutachtung vorlegte, fand sich
ein Steinkern von Cyrtonella mitella Harr, der deutlich drei Paare
symmetrisch angeordneter Haftmuskeleindriicke zeigt. Der Freund-
lichkeit von Herrn T.-Y. Yanc verdanke ich die Photographien

1. Tryblidium reticulatum LINDSTROM, V1. M. Gotlandium. Gétland (n. Lindstrém).
2. Cyrtonella mitella HALL, 1i M. Devon, Travers-Schichten. Michigan (T.-Y. Yang phot.)

dieses Stiickes, die in Abb. 2 wiedergegeben sind. Zum Vergleich
damit moge die bekannte Abbildung von Tryblidium reticulatum
LiNDsTROM dienen (Abb. 1), wobei zur Vermeidung von MiBver-
stindnissen bemerkt sei, daB ich keineswegs Tryblidium selbst als
Vorlaufer betrachte, das eher eine in besonderer Weise speZialisierte
Gruppe der Tryblidiacea darstellt.



.

Offenbar ist es bei Cyrfonella zu einer weitgehenden Ver-
schmelzung von Eindriicken gekommen; aber ihre Anlage und
Anordnung ist noch deutlich zu erkennen. Erstaunlich ist es, daR
wir diese atavistischen Merkmale noch bei einer mitteldevonischen
Art finden. Wie die Dinge bei anderen Bellerophontiden-Gattungen
liegen, wissen wir einstweilen noch nicht, sehen aber mit einiger
Spannung den weiteren Untersuchungen in dieser Hinsicht ent-
gegen, die vielleicht durch diesen Befund angeregt werden und uns
zeigen konnen, welche Abwandlung diese Haftmuskeleindriicke im
Laufe der Entwicklung erfahren haben. Dabei mag vielleicht auch
weiteres Licht auf die Verwandtschaftsbeziehungen der Bellerophon-
tiden-Gattungen zueinander fallen.

DaB die symmetrische Einrollung in enger Beziehung zu der
(vorwiegend pelagischen) Lebensweise der Tiere stand, ist bekannt,
ebenso daB wiederholt auch andere Tendenzen in Erscheinung
treten. Auch dieser Zweig zeigte noch bis zu seinem Erldschen eine
reiche Entfaltung; doch will ich hier nicht auf Einzelheiten ein-
gehen, sondern nur die groBen Ziige der Entwicklung herausheben.

V. Die Pleurotomariacea.

Der spiral symmetrischen Einrollung steht die asymmetrisch
spirale gegeniiber. Diese Neigung zur Asymmetrie finden wir bei
vielen Tryblidiacea. Das bedeutet natiirlich nicht, da wir gerade
diese als Ausgangspunkt der asymmetrisch eingerollten Gastro-
poden betrachten miiBten. Sie war wohl schon frither vorhanden,
vielleicht in (vorkambrischen) Zeiten, aus denen wir noch keine Ver-
treter der fraglichen Formen kennen, sei es, daf ihre Gehiuse nicht
geniigend verkalkt waren, um erhaltungsfahig zu sein, sei es, daB
sie damals noch Siifwasserbewohner waren und erst spater in die
Meere einwanderten. Sichere Unterlagen fiir solche Vermutungen
besitzen wir z. Z. noch nicht.

Als die wichtigsten und frithesten asymmetrisch spiralen Gast-
ropoden treten uns die Pleurotomariacea entgegen. Was wir von
ihrer Organisation durch die wenigen iiberlebenden Arten wissen,
entspricht den zu stellenden Erwartungen. Sie auf den erwihnten
Ursprung zuriickzufithren, erscheint durchaus gegeben. DalB mit
ihrer Entstehung die Drehung der Eingeweide und die Chiasto-
neurie verbunden war, zeigen uns diese lebenden Arten.

Man hat wiederholt die Frage erortert, ob Bellerophontacea
und Pleurotomariacea naher miteinander verwandt oder verhiltnis-
miBig weit entfernte und selbstandige Gruppen seien. DaBl das Vor-
handensein eines Schlitzes und Schlitzbandes bei beiden nicht als



8

unmittelbarer Beweis fiir enge Beziechungen zwischen ihnen be-
trachtet werden darf, liegt auf der Hand, sie kommen bei beiden
Gruppen erst im Laufe ihrer Entwicklung zur Ausbildung. Immer-
hin zeigt uns ihr Vorkommen, daB gleichartige Organisation die
Grundlage und Veranlassung fiir ihre Herausbildung war. Ob es
gelingen wird einen unmittelbaren Beweis fiir den Zusammenhang
von Pleurotomariacea und Tryblidiacea zu fithren, wie das bei den
Bellerophontacea moéglich war, scheint nach den heute vorliegenden
Grundlagen fraglich. Frithkambische Pleurotomariacea zeigen be-
reits die vollig entwickelte asymmetrisch spirale Einrollung, und
primar schwach eingerollte Formen sind bisher kaum bekannt
geworden. Neuentdeckte frithkambrische Faunen mogen vielleicht
noch manche Uberraschung bringen und es diirfte sich empfehlen,
auch bei dieser Gruppe der Frage der Anlage der Haft- bezw.
Retraktionsmuskeln nachzugehen.

Ein Umstand, der einen klaren Einblick in die Entwicklung der
Gastropoden erschwerte, liegt in der Tatsache begriindet, dafl schon
sehr frithe und wiederholt bis in die jiingste Zeit bei allen Ord-
nungen und vielen Familien der Gastropoden der umgekehrte Vor-
gang der Aufrollung des Gehduses und die Riickkehr zu kegel-
formigem oder schiisselformigem Gehduse in Korrelation mit der
[.ebensweise stattfand. Das Beispiel der Platyceratidae, die immer
wieder als primitive, in Einrollung begriffene Gastropoden ge-
deutet wurden, veranschaulicht dies am besten. Die genauere Er-
forschung ihrer Phylogenie (KnignT, 1934) hat diesen Anschau-
ungen die Grundlage entzogen, wie dies in gleicher Weise fiur die
itbrigen Falle zutrifft. Wir miissen daran festhalten, daf die Trybli-
diacea die einzigen primar schiisselférmigen Gastropoden sind, die
wir bisher kennen und daf alle anderen Formen diesen Zustand
sekundar erlangt haben.

VI. Systematik.

SchlieBlich koénnen wir die Frage aufwerfen, welche Folge-

rungen sich aus diesen Erkenntnissen fiir die Systematik ergeben.
Es liegt nahe, die Tryblidiacea und Bellerophontacea aus den Proso-

branchia herauszunehmen. Als primir orthoneure, bilateralsymmet-
rische Tiere sind sie streng genommen keine ,,Vorderkiemer. Viel-
mehr waren ihre Kiemen nach hinten gerichtet. Man kann sie daher
innerhalb der Gastropoda als eine weitere Unterklasse den Proso-
branchia, Opisthobranchia und Pulmonata gegeniiberstellen.

ULricH & ScorieLp hatten die Patellacea (zu denen sie irrtiim-
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lich auch die Tryblidiacea rechneten) und Bellerophontacea zu den
Proteobranchia vereinigt, cinem Begriff, der bei ihnen voéllig mit
dem der Docoglossa zusammenfallt. Fiir beide systematischen Ein-
heiten sind demnach die Patelacea, bezw. die Patelliden als typische
Gruppe zu betrachten, sodall der Name Proteobranchia hier keine
Anwendung finden kann. Der Vorschlag von SmmroTH (1904), die
Bellerophontacea als besondere Klasse der Amphigastropoden von
den Gastropoden abzutrennen, geht zweifellos zu weit. Fiir die
Bezeichnung der Unterklasse jedoch, in die neben den Bellero-
phontacea auch die Tryblidiacea einzutreten hatten, kénnte er sehr
wohl dienen. Ob man diesen Schritt tun will, hiingt davon ab, wie
hoch man den Ubergang von der primiren Orthoneurie zur Chias-
toneurie in sytematischer Hinsicht einschiatzt. Obwohl die Amphi-
gastropoda und die primitivsten Prosobranchia in ihrer inneren
Organisation einander recht nahestanden, bis auf diesen einen
Punkt, war doch gerade er von ausschlaggebender Bedeutung fiir
die weitere Entwicklung der Gastropoden, sodaB die Abtrennung
der Amphigastropoda durchaus gerechtfertigt erscheint. "Wir kom-
men demnach zu folgender Gliederung:

Classis Gastropoda

Subclassis Amphigastropoda
(Bilateralsymmetrisch, primdr orthoneur, Gehduse schiis-
selformig, kegelformig oder symmetrisch spiral).

Subclassis Prosobranchia
(Asymmetrisch, chiastoneur, (Gehduse asymmetrisch ein-
gerollt).

Die stammesgeschichtlichen Zusammenhidnge ergeben sich aus
der folgenden nur die Unterklassen beriicksichtigenden Darstellung

X
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Subclassis Opisthobranchia
(Asymmetrisch, sekunddr ortheneur, Gehduse asymme-
trisch eingerollt).

Subclassis Pulmonata
(Asymmetrisch, sekundidr orthoneur, Ubergang zur iun-
genatmung, Gehéduse asymmetrisch eingerollt).

Sekundidre Pseudosymmetrie bleibt dabei natiirlich unberiicksichtigt.
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Beitrag zur Systematik alpiner Retinella-Arten.
Von Werner Boeckel, Gleina iiber Freyburg-Unstrut.
Mit Texttafel 1 (21 Abbildungen).

Aufgabe dieser Untersuchung ist es, zu zeigen, daB die Re-
tinella hiulca, der Literatur eine Sammelart ist, unter deren Na-
men sich vier verschiedene Formen verbergen. Es sind dies:

1. Retinella hiulca (ALBERs 1850),

2. Retinella ressmanni (WESTERLUND 1883),

3. Retinella nitens (MicHaup 1831) f. major,
4. Retinella graziadei nov. sp.
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