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Abstract

Freshwater gastropods of the genus Gyraulus evolved from primarily simple to eomplex

Shells in the tertiary meteorite crater lake of Steinheim am Albuch (Southern Germany). In the

recent fauna a similar strong shell sculpture of Gyraulus is found particularly among endemic

species of long-lived lakes, while smooth-shelled species have normally a wide ränge of distri-

bution. Theoretically and from a limnological and biological point of view the Steinheim lake

could be interpreted as a paleo-long-lived lake. The literature provides no general adaptive

explanation for this evolutionary trend of shell sculpture diversification, neither for Steinheim

nor for other fossil gastropod evolutionary lineages nor for the recent long-lived lakes.

In the attempt to provide an explanation, analyses of shell thickness and sculpture of proto-

and teleoconch of some species, as well as of unusual shell form were carried out. The environ-

ment of an organism acts as a selective agent on morphogenesis and thus plays a separate role

in an „ecological construction morphology". Modifying influences of the environment on

shell formation of different species are tested in an ecological-experimental analysis (e. g.

influence of the ion contents and the temperature of water). Foliowing the empirical middle

part of the study hypotheses about the adaptive role of shell sculpture are proposed on the

basis of an extensive literature research. The discussion leads - in accordance with the

author's experimental results - to their respective falsification.

It is supposed, that a functional explanation of all ornamentations of gastropods is generally

impossible. The common condition of sculpture diversification lies in the stability and conti-

nuity of the biotope. Due to the fact that physical selection cannot only depend on the factor

„time", a biological explanation of non-functional (macro-)morphogenetic processes is seeked
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for and proposed for discussion: it is postulated, that the selective forces of the physical and

biological environment of an organism are reduced by coevolution of the species in the in-

creasingly isolated ecosystem of a longtime-biotope. Subsequently many endemic, speciahzed

and closely packed species evolve. The biotope is biologically isolated from its environment,

since the endemists are a priori best adapted to their habitat and therefore are unbeatably

superior to any immigrants. New variants evolving in the lake can economically be tolerated

by the ecosystem as the selective pressure decreases and can propagate, though they lack spe-

cialized properties of high selective value (effect of domestication). The phenomenon of pat-

tern formation is then increasingly induced by the internal constructional aspect.

The model stresses the absolute time scale and leads to a differentiation of evolutionary

phases in a cycle of creation and decay of the individual by morphologically strictly selected

and eurytopic gastropods. Only in long-lived lakes — as an exception from the rule — an evo-

lutionary phase of decreasingly adaptive morphogenesis is reached.

Zusammenfassung

Im tertiären Meteorkratersee von Steinheim am Albuch evoluierten Süßwasserschnecken

der Gattung Gyraulus von einfach gebauten zu komplexen Gehäusen. In der rezenten Fauna

findet man entsprechend stark skulpturierte Schalenformen von Gyraulus vor allem ende-

misch in Langzeit-Seen, während die glattschaligen Arten weiträumig verbreitet sind. Der
Steinheimer See ist limnologisch und evolutionsbiologisch als Paläo-Langzeitsee theoretisch

interpretierbar. Jedoch ist für den evolutiven Trend zur Skulpturdiversifikation weder dort

noch in anderen fossilen Schneckenreihen, sowie auch nicht in rezenten Langzeitseen eine

generelle adaptive Ursache bekannt. Diese Frage nach Bau, Funktion und Evolution kom-
plexer Ornamentierung steht im Zentrum dieser Arbeit.

Hierzu werden Untersuchungen zur Schalendicke, Skulptur von Proto- und Teleoconch

einiger Spezies und zu ungewöhnlichen, korrelierten Schalenformbildungen durchgeführt. In

einer ökologisch-empirischen Analyse werden modifikative Einflüsse der Umwelt, z. B. durch

lonengehalt und Temperatur des Wassers auf die Gehäusebildung verschiedener Spezies gete-

stet. Der Umwelt als selektivem Aspekt der Morphogenese wird eine eigenständige Rolle in

einer hier definierten „ökologischen Konstruktionsmorphologie" eingeräumt. Auf der

Grundlage einer umfangreichen Literaturrecherche werden im Anschluß an den empirischen

Mittelteil der Untersuchung Hypothesen zur Adaptivität formuliert. Ihre Diskussion führt

unter Einbezug der eigenen analytischen Versuchsergebnisse jeweils zur Falsifikation.

Es wird vermutet, daß eine funktionale Erklärung aller Ornamentbildungen bei Gastro-

poden auch nicht möglich sein wird. Die übergreifende, gemeinsame Bedingung aller Skulp-

turdiversifikation ist die Stabilität und Kontinuität des Biotops. Da sicher keine physischen

Selektionsfaktoren von der „Zeit" alleine abhängen können, wird eine biologische Erklärung

für die Möglichkeit nicht-funktionaler (makro-)morphogenetischer Prozesse gesucht und zur

Diskussion gestellt: Es wird angenommen, daß in Langzeit-Biotopen die Selektivkräfte der

physikalischen und biologischen Umwelt eines Organismus durch Koevolution der Spezies in

einem zunehmend isolierten Ökosystem verringert werden. In Folge entstehen viele endemi-

sche, spezialisierte und eng eingenischte Arten. Der Biotop ist dann von der Umgebung bio-

logisch isoliert, da die Endemiten a priori am besten an ihre Umgebung angepaßt sind und

jeden Immigranten auskonkurrieren können. Die weiterhin mutativ entstehenden Varianten

werden bei nachlassendem Selektionsdruck aber vom Ökosystem ökonomisch eher toleriert

und vermehren sich, obwohl sie primär keinen Adaptivwert besitzen (Domestikationseffekt).

Die Erscheinung der Musterbildung wird dann vielmehr vom bautechnischen Aspekt

bestimmt.

Das Modell betont den absoluten Zeitmaßstab und führt zu einer Unterscheidung evolutio-

närer Phasen in einem Zyklus zwischen Entstehung und Vergehen des individuellen Biotops.

In der Regel sind limnische Biotope ephemer und daher von morphologisch streng selegierten

und euryöken Gastropoden bewohnt. Erst in Langzeitseen wird die Phase abnehmend adap-

tiver Morphogenese — als Ausnahme von der Regel — erreicht.

I

I
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Im Gedenken an

Gräfin Maria von Linden (1869-1938)
- der ersten Frau an der Universität Tübingen.

Sie promovierte im Jahre 1895 im Fach Zoologie mit dem Thema:

„Die Entwicklung der Skulptur und der Zeichnung
bei den Gehäuseschnecken des Meeres"

Erste und schönste Erwähnung der Schnecken von Steinheim in der Literatur

durch den herzogHch württembergischen Leibarzt Kosinus Lentilius

(1657-1733):

„Heute wurden mir aus dem Heidenheimer Distrikt nahe dem Dorfe Steinheim in einer

Sandgrube ergrabene winzige, blendend weiße Schälchen überbracht, einige in der Größe vom
Samen des Hanfes, die meisten kleiner, viele so winzig, daß man sie kaum mit bloßem Auge
unterscheiden kann. Gleich Schnee erglänzen sie weiß in einem überaus ergötzlichen und gar

seltenen Anblick; sehr viele runde, auch etliche kegelförmige wurden von mir gesehen. Sie

werden in jener Sandgrube schon viele Jahre hindurch zusammen mit dem weißen Sande nahe
der Oberfläche ergraben und für den häushchen Gebrauch feilgeboten, um Fußböden, höl-

zerne Gefäße etc. zu scheuern. Niemals habe ich etwas Seltsameres gesehen, womit sich die

Phantasie beschäftigen könnte. Denn was man über Naturspiele sagt, sind für mich in Wirk-
lichkeit Spiele der Phantasie. Die Natur bringt nichts ohne Zweck hervor. Zu
welchem Zweck aber mag sie derartige Schälchen bilden, in solcher Zahl, in allen

Stücken höchst vollkommen. Daß es kleine Tiere gewesen seien, kann man sich ganz und gar

nicht vorstellen, mag man sich auch noch so sehr darum bemühen. So winzige Schälchen, in

denen kleine Schnecken leben, sind niemals gesehen worden. Und warum schließlich

erschöpft sich diese Grube wohl nicht?"

5. JuU 1709 Kosinus Lentilius (1711)
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1. Einleitung

Schneckengehäuse erregten seit jeher das Interesse des Menschen und weckten die

Sammlerleidenschaft. Neben der einfachen Schönheit der logarithmischen Spirale

(Thompson 1917) ist es die oft komplexe Symmetrie der Skulptur und Zeichnung,

die ins Auge springt. Gehäusemerkmale alleine genügten früheren Malakozoologen

(Weichtierforschern) zur Artbeschreibung, weshalb sie sich Conchyhologen

nannten. Eine Inflation von Artnamen, etwa durch Autoren wie Westerlund oder

BouRGUiGNAT, war die Folge. Später entdeckte man, daß Schalenvariation mit der

Anatomie des Weichkörpers der Tiere oft wenig zu tun hatte. Daher ist verständlich,

daß heutige Zoologen bei der Schalenbeschreibung zurückhaltend und gegenüber

Conchyliologie mißtrauisch sind. Bereits 1896 schrieb M. v. Linden: „Während der

Betrachtung der Gehäuse früher von Seiten der Forscher allgemeines Interesse zuge-

wendet wurde, blieb dieses Gebiet in neueren Zeiten hauptsächlich dem Paläonto-

logen überlassen. Der Zoologe machte sich fast ausschließlich das Studium des

Thieres selbst zur Aufgabe und schenkte der Schale als einem systematischen

Merkmal zweiter Ordnung geringere Beachtung" (Linden 1896). Doch Hegt es in

der Natur der Sache, daß jede phylogenetische Rekonstruktion, die auf nur einem

Organ aufbaut, von Konvergenzen getäuscht wird, wenn der Merkmalskomplex zu

wenige Details bietet.
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Bis heute fehlt eine Systematisierung der Schalenbeschreibung und eine verglei-

chende Bearbeitung von Schalenskulptur. Wrigley (1946, 1948) beschrieb Skulp-

turen mariner Mollusken und versuchte eine Terminologie aufzubauen, bei der er

allerdings oft nicht einmal zwischen Struktur und Skulptur klar unterschied. Viel

Information hegt verstreut in unzähligen Einzelpublikationen, verwischt in der indi-

viduellen Nomenklatur eines Erstbeschreibers und versteckt in einem untergeord-

neten Abschnitt des Textes, oft ohne Abbildung der Gehäuse. Schwach ausgeprägte

Skulptur bei Süßwassergastropoden wird oft ignoriert. Komplexe marine Gehäuse

sind andererseits manchmal mit Worten nur noch schwer zu beschreiben. Verglei-

chende Conchyliologie wurde am häufigsten bei Schalen mit mittlerem Komplexi-

tätsgrad von Skulpturbildung, wie z. B. bei der Familie Viviparidae, betrieben.

Den Zusammenhang zwischen Morphologie des Mantelrandes und der Schalen-

skulptur bei Viviparus hatte Leydig (1876) gefunden. Annandale (1919, 1924)

stellte vergleichende zoologische und paläontologische Untersuchungen an. Franz

(1932) verband Morphometrie mit Phylogenie und Biogeographie. Kessel (1933)

widmete sich ausführlich den Schalen zweier Vivipariden. Frömming (1953)

beschrieb die Variabilität der Pigmentierung. Vivipariden hatten auch Bedeutung

erlangt in zahlreichen Fossilfundstätten (Neumayr & Paul 1875; Annandale 1919;

Willmann 1981; Fuchs 1936).

Einen ökologischen Bezug von Schalenbildung zur Umwelt, besonders zum
Klima untersuchte für terrestrische Gastropoden Rensch (1932), für marine

Strauch (1972), und Graus (1974) sowie Haas (1922) diskutieren Hmnische Skulp-

turbildung unter allgemeineren Gesichtspunkten. Variabilität und Erblichkeit von

Charakteren, u. a. von Gehäusen, behandelt Pelseneer (1920).

Die Kluft zwischen paläontologischer Artbeschreibung mittels Schalenmaterial

zwecks stratigraphischer Verwendung und der Entwicklung einer malakologischen

Systematik auf Grund anatomischer Merkmale wird dort problematisch, wo Gastro-

podenreihen zum Test evolutiver Modelle herangezogen werden. Für das Stein-

heimer Becken war seit jeher die Frage der Bedeutung von Skulpturmerkmalen

wichtig. Bei der Diskussion von „punctuated equilibrium" an Gastropoden des Tur-

kanasees (Williamson 1981) ist Ökophänotypie in den Brennpunkt gerückt

(BoucoT 1982; Kat & Davis 1983), aber es fehlen experimentelle Nachweise von

Modifikationen der Schale durch das Milieu.

Aus der Sicht des Systematikers mag die hohe Variabilität von Schalenmerkmalen

sicher wenig „nützen". Für die Genetik und Evolutionsbiologie muß dies jedoch um
so mehr eine Herausforderung sein. Schalenmerkmale sind zweifellos Eigenschaften

von Arten, die der Beschreibung und Erklärung bedürfen, auch wenn sie nur ein

kleiner Teil des Gesamtorganismus und letztlich nur das Produkt des Mantelrandes

sind. Für die Paläontologie liegt darin eben fast alles, was für sie an morphologischer

Information über diesen Organismus übrig bleibt. Diesem Interesse des Paläonto-

logen kamen biologische Untersuchungen nicht im notwendigen und gewünschten

Maße entgegen.

Ob die intraspezifische Variabilität von Schalenmerkmalen im Vergleich zum Bau

des Weichkörpers wirklich viel größer ist, bleibt zu bezweifeln, wenn man folgende

Überlegung anstellt: Schalen sind als solide, fossilisierbar Exoskelette viel häufiger

gesammelt, betrachtet und beschrieben worden als aufwendig zu konservierende

Weichkörper mit und ohne Schale. Ein Blick in die naturhistorischen Museen wird

das leicht bestätigen. Trockene Hartteile sind direkt oberflächlich zu betrachten.
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während z. B. ein Nervensystem erst einmal kunstvoll präpariert werden muß. In

derselben Arbeitszeit wird man wohl einige hundert Schalen beschreiben können,

hingegen nur ein einziges internes Organsystem. Zu fragen ist auch, ob Malakologen

die Präparation des Weichkörpers an ebensovielen Individuen einer Art ausführten,

wie sie zur Schalenbeschreibung verwendeten. Zu fragen ist ferner, ob nach der ana-

tomischen Erstbeschreibung einer Art überhaupt wiederholte Sektionen vorge-

nommen werden und nicht vielmehr „die äußere Erscheinung", also doch wieder vor

allem die Schale, als Feldmerkmal genügen muß. Da Variabilität bekannthch eine

Größe ist, in die der Probenumfang eingeht, könnte die immer wieder konstatierte

Schalenvariabihtät ein statistisches Artefakt des Datensammelns sein. Schalen „sieht"

man eben bei Gastropoden häufiger als Radulae, Kopulationsapparate und Nerven-

systeme. Ein systematischer Fehler hegt bei der „systematischen" Bewertung der

Conchyliologie nahe und es gibt gute Gründe, Schalenbeschreibung nicht zu ver-

nachlässigen, bloß weil der Gegenstand intraspezifisch variabel ist.

Letztlich sind es die Gehäuse, mit denen die Tiere in direkten und ständigen Kon-

takt zur Umwelt treten, also auch, wenn sie sich im Falle widriger Umstände zurück-

ziehen oder eindeckein. Gerade in solchen überlebenswichtigen Notsituationen kann

die Schale ihre bedeutende Rolle für die Vitahtät des Gesamtorganismus zeigen. Dort

wirkt die Selektion hart und beständig. Dort werden geringe Veränderungen des

Selektionsdruckes aber auch verstärkt morphologisch erkennbar.

VorHegende Arbeit versucht Skulpturen von Gastropodenschalen im Rahmen

einer ökologischen Konstruktionsmorphologie (Kap. 2.3.1) zu sehen. Hier ist die

Art der Fragestellung für das Ergebnis wichtiger als der Umfang untersuchter Taxa

und Individuen und der resultierenden Datenmenge. Eine umfassende conchyholo-

gische Beschreibung aller hmnischen Gastropodenarten und ihrer geographischen

und ökologischen Varianten ist nicht möghch — nicht einmal für eine einzige Spezies

— und auch nicht sinnvoll. Denn das Ziel der wissenschaftlichen Methode ist primär

nicht, die Menge an Daten über die Natur zu erhöhen, sondern mit Sammeln aufzu-

hören, sobald ein allgemeines Gesetz erkennbar wird, von dem aus weitere Daten

deduzierbar wären. Nirgendwo sonst in den Biowissenschaften scheint mir das Miß-

verhältnis zwischen Datenansammlung und Theoriebildung größer als in der Con-

chyhologie, beim Anbhck der Schneckenschalen von Milhonen von Individuen in

den Schränken der naturhistorischen Museen, mit denen kaum mehr jemand wissen-

schaftlich arbeitet.

Zu einer Theorie der Entstehungsursache von Schalenmustern gibt es zwei bedeu-

tende Ansätze mit sehr unterschiedhchem historischen Hintergrund.

Gräfin Maria von Linden beschrieb in ihrer Dissertation (Linden 1896) in

Tübingen „Die Entwicklung der Skulptur und der Zeichnung bei den Gehäuse-

schnecken des Meeres" und publizierte 1898 über „Unabhängige Entwicklungs-

gleichheit bei Schneckengehäusen" (Linden 1898). Sie erkannte erste Regeln der Pig-

ment-, Skulptur- und Formentwicklung bei Gastropoden. Diese Ergebnisse fanden

zu ihrer Zeit keine angemessene Würdigung und sind auch im verbal gehaltenen Stil

schwer zugänglich. Ihr Thema kommt jedoch meinem Gegenstand am nächsten.

Diese Umstände und da es die erste Dissertation einer Frau an der Universität

Tübingen war (Rupp 1978), gab Veranlassung, meine Arbeit im Gedenken an Gräfin

Maria von Linden zu verfassen.

Der zweite, moderne Ansatz geht nicht den induktiven beschreibenden Weg, son-

dern den deduktiven, der Spezialfälle durch Simulation von realen Schalenmustern
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aus einem hypothetischen mathematischen Modell gewinnt. Er wurde neben anderen

ebenfalls in Tübingen beschritten (Gierer & Meinhardt 1972).

Die Frage der Funktionalität von Schalenmustern in einer adaptiven Beziehung

zur Umwelt wurde in den beiden Ansätzen nicht einbezogen. Sie ist das Ziel vorlie-

gender Arbeit. Hierfür werden im analytischen Hauptteil (Kapitel 4 und 5) aus den

Aspekten der ökologischen Konstruktionsmorphologie Grundlagen geliefert

werden.

Dabei steht zunächst in Kapitel 4 die morphologische Analyse von Bau und Bil-

dung der Gastropodenschale im Vordergrund. In Kapitel 5 wird dann die ökologi-

sche Beziehung zwischen Organismus und Umwelt betont. Der phylogenetische

Aspekt wird bei jedem morphologischen Teilbereich exemplarisch an Hand der Evo-

lution von Gyraulus „multiformis'' von Steinheim behandelt.

Der morphologische Aspekt geht, entsprechend der Ontogenie des Individuums,

vom Weichkörper aus. Nach der Betrachtung von Schalendicke als separater Größe

wird die Skulptur der Schale zunächst am embryonalen Protoconch, dann am Teleo-

conch des Adulttieres analysiert. Ein deskriptiver Teil wird durch einen empirischen

zur Phänotypie von Schalenbildungen ergänzt. Die Morphologie der Gewinde-

formen, als tertiäre Kategorie nach der Skulptur und der hier nicht behandelten

Struktur der Schale, bildet die letzte Betrachtungsebene.

Auf dieser Informationsbasis wird es dann möglich, den Begriff komplexer Scha-

lenskulptur zu präzisieren (Kap. 6) und nach der historischen Zusammenstellung

von Hypothesen zur Funktionalität (Kap. 7) diese zu diskutieren.

Dank
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2. Einführung in die Fragestellung

Der Ausgangspunkt der Fragestellung liegt im fossilen Schalenmaterial des terti-

ären Meteorkrater-Sees von Steinheim am Albuch in Süddeutschland. Dort ist die

evolutive Entfaltung von Süßwasserschnecken paläontologisch dokumentiert (Abb.

1). Die Formenreihe besitzt hohe taxonomische und morphologische Diversität.

Aber trotz langer Forschungsgeschichte ist die Paläobiologie der Zönose wenig hin-

terfragt worden, und die funktionelle Ursache der Radiation bheb unbekannt.

Die nun folgenden Einführungskapitel sollen einen kurzen Abriß des Kenntnis-

standes in der Steinheim-Forschung geben, diesen zu einer wissenschaftlichen Frage-

stellung allgemeinerer Beziehung erweitern und deren theoretische Vorbedingungen

erläutern.
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Abb. 1. Morphologie und Stratigraphle der Süßwassergastropoden der Gattung Gyraulus
(Planorbidae) aus dem tertiären Kratersee von Steinheim am Albuch in Süddeutsch-
land. Reproduktion aus Hilgendorf (1867). Die Kombination in einem phyloge-
netischen Zusammenhang ist die älteste bekannte Stammbaumdarstellung fossiler

Lebewesen. Die Spezies wurden von Hilgendorf als „Variationen" von Planorbis

multiformis angesehen (vgl. Abb. 40). var.: 1) aequeumbilicatus (= kleini), 2) stein-

heimensis, 3) tenuis, 4) sulcatus, 5) discoideus, 6) trochiformis, 7) oxystoma, 8)

revertens, 9) supremus, 10) rotundatus, 11) elegans, 12) kraussii, 13) pseudotenuis,

14) parvus, 15) minutus, 16) crescens, 17) triquetrus, 18) costatus, 18a) costatus

major, 19) denudatus.

2.1. Ausgangspunkt: Evolution von Gyraulus „multiformis''
im tertiären Kratersee von Steinheim am Albuch

2.1.1. Lokalität

Das Steinheimer Becken ist heute ein nahezu kreisrunder Kessel von 100 m Tiefe

und 3400 m Durchmesser im Weißen Jura der Schwäbischen Alb (Abb. 12). Er ent-

stand, zusammen mit dem benachbarten Nördlinger Ries, durch Einschlag eines kos-
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mischen Körpers vor ca. 14,7 Millionen Jahren (Groschopf & Reiff 1971;

Groschopf & Reiff 1982). Von diesem an sich bemerkenswerten Ereignis ist in

diesem Zusammenhang alleine von Bedeutung, daß in dem ursprünglich 250 m tiefen

Krater mit 150 m hohem Zentralhügel durch Grundwasserzufluß ein isolierter Süß-

wassersee entstehen konnte. Die für die Evolution der in diesen See immigrierenden

Fauna wichtigen Faktoren (Lokalklima, Tiefe, Karstsee, Zentralinsel, Lebensdauer)

waren so außergewöhnlich, daß sie in dieser Kombination in der heutigen Welt nicht

realisiert sind (vergl. Hutchinson 1957). Letztlich ist für die aktualistische Ver-

gleichbarkeit der Paläobiologie von Vorteil, daß im erdgeschichtlichen Maßstab das

Ereignis nicht sehr weit zurückliegt: Tertiär, Miozän, Oberes Badenium, Säugerzone

MN7 (Bahrig et al. 1986).

2.1.2. Geschichte

Die Geschichte des Sees im Steinheimer Krater ist, im Vergleich zum Nördlinger

Ries Qankowski 1981) nur bruchstückhaft bekannt und zur Lösung einiger paläo-

biologischer Fragen unbefriedigend bearbeitet. Wichtige und gesicherte Ergebnisse

sind:

— Die Sedimentationsrate des Sees war gering. Im verkarsteten Weißjura gab es

weniger Erosion durch Oberflächenwasser, wohl aber Eintrag gelöster Minera-

hen durch sublakustrische Quellen (Gorthner 1984 b).

— Durch die Tiefe des Beckens und die besondere Hydrologie bedingt existierte

der Wasserkörper über einen relativ langen Zeitraum von mindestens einigen

100 000, vielleicht sogar mehr als einer Miüion Jahren. Dies läßt sich nachweisen

durch die Säugerfauna der seegeschichtlich späteren Ablagerungszeit in Stein-

heim, die erheblich jünger ist als die frühen Fossilfunde des Nördlinger Rieses

(Reiff 1988). Vorausgesetzt wird ursächliche und folglich auch zeitlich gleiche

Entstehung beider Krater.

— Der Seespiegel schwankte, durch tektonische Hebung und Senkung bedingt, in

zwei Transgressions-Regressions-Zyklen. Dies ist eine weitere Stütze für die

Annahme einer langen Lebensdauer des Biotops.

— Klimatische, hydrologische und tektonische Veränderungen. führten zu einem

wechselnden Eindampfungsgrad des Gewässers und somit zu Veränderung des

lonengehalts. Dies äußert sich in den Sedimenten (Bajor 1965) mit einer

Erniedrigung des Ca/Mg-Verhältnisses, Zunahme von Aragonitbildung und

Dolomitisierung. Eine Hydrothermalphase (Gottschick 1919/1920; Klähn
1922) ist dagegen auszuschließen.

— Trotz der genannten physikalischen Umweltveränderungen trocknete der Stein-

heimer See zwischenzeitlich nie aus und wurde nie zu einem für die Mollusken

lebensfeindlich-hypersalinen Gewässertyp, was die Kontinuität der Gastropo-

denreihe belegt.

— Die Schichtung der Steinheimer Sedimente — etwa am Zentralhügel — entspricht

in weiten Teilen der ursprünglichen Ablagerungsfolge und ist nicht schwerwie-

gend durch Rutschungen gestört.

Die Geschichte der Lebenswelt der „Oase von Steinheim" (Fraas 1903) ist aus

paläontologischer Sicht in zahlreichen Arbeiten aufgezeichnet. Hier kann nur auf die

Gastropoden-Forschung eingegangen werden. Den besten Überblick über die For-

men- und Abstammungsverhältnisse gibt auch heute noch die Lithographie aus Hil-
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Abb. 3. Artengemeinschaft von Süßwassergastropoden in der Frühphase des Sees von Stein-

heim (Miozän), a) Gyraulus kleini, b) Pseudamnicola pseudoglobulus, c) Radix dila-

tata. Nur Gyraulus unterhegt später einer tiefgreifenden phylogenetischen

Abwandlung und Speziation.

massenhaften Vorkommens, ihrer Eigentümlichkeit und ihrer Variabilität" (Miller

1900). Drei Namen sind für den heutigen Kenntnisstand zeichnend: Franz Hilgen-

DORF (1839-1904), Franz Gottschick (1865—1927) und Hans Mensink
(1927-1988). Ihre Arbeiten (z. B. Hilgendorf 1867; Hilgendorf 1877 a; Hil-

GENDORF 1877 b; Hilgendorf 1879; Gottschick 1911; Gottschick 1919/1920;

Gottschick 1925; Gottschick & Wenz 1919-1922; Mensink 1967; Mensink

1984) widmen sich hauptsächlich der Beschreibung der Arten und ihrem stratigra-

phischen Vorkommen.
HiLGENDORFs Werk hat für die Evolutionslehre und für vorliegende Unter-

suchung besondere Bedeutung dadurch,

— daß er seine Dissertation (Hilgendorf 1863) in Tübingen unter F. A. Quen-
STEDT anfertigte und dabei sein Originalmaterial in der Sammlung des Instituts

zurückließ (Reif 1983 a),

— daß dieses Material die erste Stammbaum-Darstellung natürlicher Fundstücke

beinhaltet — nur 4 Jahre nach Darwins „Origin of Species ..." (Darwin 1859),

die Hilgendorf 1867 pubUzierte (Abb. 1) (Reif 1983 a),

— daß diese Arbeit bereits Thesen zum punktualistischen Evolutionsmodell

(Eldredge & GouLD 1972) enthielt,

— und daß er den „geeigneten Boden für die Forschung nach den Ursachen der

Veränderung" im „Experimentieren an lebenden Thieren" sah (Hilgendorf

1879) — eine Richtung der Steinheim-Forschung, die der vorliegende Autor mit

seiner Arbeit (Gorthner 1984 b) als erster einschlug und hier fortsetzt.

Gottschicks Beitrag lag in der Erweiterung der Artenkenntnis und Anhäufung

ethcher Kilogramm Schalenmaterial aus Schichten, die heute nicht mehr aufge-

schlossen sind. Die Interpretation der Abwandlung der Schneckenreihe erlebt in

jener Zeit allerdings eine Entfernung von darwinscher Evolutionslehre (Wenz 1922:

bloße Modifikation; Plate 1919/1920: Orthogenese und Somation; Lubosch 1920).
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Mit Mensink (1967) begann die moderne Phase der Steinheim-Forschung (siehe

auch Bajor 1965; Degens & Love 1965). Jedoch wurde seine Arbeit erst spät pubU-

ziert (Mensink 1984). Die Methodik der Datenverarbeitung war inzwischen soweit

fortgeschritten, daß multivariate Statistik (Lindenberg & Mensink 1979) hinzuge-

nommen werden mußte, jedoch in die PubHkation 1984 und ihre paläontologische

Interpretation keinen Eingang fand. Zwei Diplomarbeiten von Bahrig (1980) und

Mergelsberg (1980) brachten flächendeckende Bohrdaten zur Stratigraphie,

woraus eine neue geologische Karte entstand (Bahrig et al. 1986). Die Ergebnisse

Mensinks bestätigten den 100 Jahre älteren Entwurf Hilgendorfs. Eine Diskussion

der neuen Daten in Relation zu anderen, berühmten Gastropoden-Stammreihen

(Neumayr & Paul 1875; Williamson 1981; Willmann 1981; Gould 1968 a;

GouLD 1968 c; Gould et al. 1975; Woodruff 1978) fand nicht statt. Über die Ur-

sachen der Radiation gibt es keine Erkenntnisse, obwohl die Frage danach wohl

ursprünglich zur Arbeit von Mensink Anlaß gegeben haben mag.

Eine letzte Phase der Steinheim-Forschung befaßt sich auch mit der Aufarbeitung,

Bewertung und Darstellung der Wissenschaftshistorie (Adam 1980; Reif 1976; Reif

1983 a). Hier, sowie bei Kranz (Kranz et al. 1924; Kranz 1936) sind auch ausführ-

liche Literaturverzeichnisse zu finden. Diese Arbeiten erleichtern die Analyse und

ermöglichen dadurch eine neue Synthese der Fakten, womit eine Überleitung von

der beschreibenden in die erklärende Phase der Forschung nun erfolgen könnte und

sollte.

2.1.3. Problematik

Von der innigen Bewunderung eines Rosinus Lentilius (1711) bis zur breiten

Ratlosigkeit in den Schlußfolgerungen Mensinks (Mensink 1984: 54—57) sind viele

Daten gesammelt, aber nur wenig zur Klärung der evolutionsbiologischen Frage bei-

getragen worden. Darum soll nun, nach der Zusammenstellung von Ergebnissen und

Geschichte der Steinheimforschung, die Frage gerechtfertigt und neu formuliert

werden:

Welche selektiven Faktoren bewirkten die evolutive Abwandlung
von Gyranlus „multiformis" im Steinheimer See? Welche Adapta-
tionen liegen den sich verändernden Gehäuseformen zugrunde?

Hilgendorf (1879) machte sich bereits vorsichtig Gedanken über Anpassungen

an Wellenschlag. Gottschicks Annahme des „Einflusses" heißer Quellen und von

Mineralsalzen bheb rein spekulativ, wurde aber von Wenz (1922) aufgegriffen. Dank
seiner Autorität wurde sie so lange als ausreichende Erklärung und Endpunkt der

Diskussion akzeptiert, bis der Paradigmenwechsel der Entstehung des Kraters von

endogener zu exogener Ursache, Vulkanismus versus Meteoreinschlag, der Hypo-
these den Boden entzog. Klähn (1922) behauptet, in aus heutiger Sicht wissen-

schaftlich unhaltbarer Form, Thesen zur Lebensweise der Gastropoden, die Gott-

schicks Auffassung abgewandelt aufgreifen. Dies hatte jedoch nicht nur Gott-

schick (1925) selbst zu einer Replik veranlaßt, sondern der biologische Teil rief auch

einen Fachmann der Malakologie, Steusloff (1925), auf den Plan.

Theoretische Betrachtungen von nicht in Steinheim selbst tätigen Autoren

brachten keine bedeutenden Einsichten hinzu. Zu erwähnen bleibt, daß Darwin
(1872) in der 6. Auflage seines Werkes auch zu Hilgendorfs Arbeit und der Stein-
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Abb. 4. Übersicht über Gehäuseformen und Skulpturierung fast aller beschriebener Spezies

der Gattung Gyraulus in Eurasien. Die Anordnung erfolgt nach Verbreitungsgebiet

(horizontal) und Verbreitungstyp, stenotop oder eurytop (vertikal). In der Regel

ergibt sich daraus auch ein morphologischer Trend (rechte Seite): endemische Arten

sind komplex gebaut. In fossilen Gyrauli des Steinheimer Beckens (links) läßt sich

dieser Trend stratigraphisch und phylogenetisch beschreiben.

Spezies: Gyraulus a) kleini, b) sulcatus, c) trochiformis, d) trapezoides, e) lychni-

dicus, f) stankovici, g) schrencki, h) patulaeformis, i) amauronius, j) maacki, k) biwa-

ensis, 1) laevis, m) rossmaessleri, n) riparius, o) albus, p) acronicus, q) malayensis, r)

euphraticus, s) chinensis, t) ehrenbergi, u) piscinarum, v) eugyne, w) convexiusculus,

x) spirillus, y) tokyoensis. a-c, d,o: original; g-j: nach Zhadin (1952), umgezeichnet;

alle übrigen nach Meier-Brook (1984), verändert.
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heimer Schneckenreihe Stellung nimmt im Kapitel „Über das Fehlen von Zwischen-

formen in allen Formationen".

Eine neue theoretische Diskussion entspann sich erst mit den Arbeiten von Reif

(Reif 1983 b; Reif 1984), Gorthner (Gorthner 1984 a; Gorthner 1984 b;

GoRTHNER & Meier-Brook 1985; Gorthner 1988) und Gittenberger (1987).

Hier werden evolutionsbiologische Daten und Argumente eingebracht und der

malakologische Vergleich mit anderen Taxa der Gastropoden gezogen. Diese

Arbeiten erschienen z.T. auch in englischer Sprache. Wie Gittenberger trefflich

bemerkte, wird wohl die ausschließlich deutschsprachige Steinheim-Literatur, mit

Ausnahme von Hyatt (1880), für das Theoriedefizit und das Fehlen einer gebüh-

renden internationalen Würdigung mit verantwortlich sein.

2.2. Erweiterung: Evolution von Gastropoden in Langzeitseen

2.2.1. Ein aktualistischer Vergleich: Steinheim — Ohridsee

Um die Evolution von Gyraulus „muldformis" im tertiären Kratersee von Stein-

heim verstehen und erklären zu können, muß das Phänomen in einen übergeord-

neten Zusammenhang gebracht werden. Erst die Erweiterung der Fragestellung gibt

die Möglichkeit, ein allgemeines Gesetz zu erkennen (Riedl 1985). Diese Erweite-

rung kann in unserem Falle heißen, erstens zu Gyraulus „multiformis" möglichst

ähnliche Gastropoden oder zweitens einen zu Steinheim möglichst ähnlichen See zu

suchen. Besteht ein kausaler Zusammenhang zwischen phylogenetischer Entwick-

lung und Umwelt, so werden beide Wege des Suchens mit hoher Wahrscheinlichkeit

wieder zusammenführen. Eine solche Koinzidenz besteht mit Gyraulus im

Ohridsee. Dies ist der zu Steinheim ähnlichste, heute existierende Biotop. Da ein

neontologisches und ein paläontologisches Objekt in Beziehung gebracht werden, ist

dies ein aktualistischer Vergleich.

Von Steinheim ausgehend ist der erste vorgeschlagene Weg zur Suche von Ver-

gleichbarem das Taxon Gyraulus (Gastropoda: Planorbidae). Die Gattung existiert

auch rezent in der paläarktischen Region mit bis zu 6 sympatrischen Arten (Meier-

Brook 1983). Diese 6 Spezies sind ubiquitär (weit verbreitet). Sechs weitere Arten

sind endemisch im Ohridsee und Prespasee in Makedonien (Abb. 4).

Ein morphologischer Vergleich mit der Steinheimer Schneckenreihe zeigt, daß die

ubiquitäre Stammart Gyraulus kleini den rezenten ubiquitären Gyrauli ähnlich ist.

Hingegen ähneln die endemischen Arten Steinheims den Endemiten im Ohrid- und

Prespasee. Die ÄhnHchkeit der Gehäuse besteht bei Ubiquisten in kleinen, gerun-

deten, glattschahgen, eben aufgewundenen Formen, bei Endemiten in großen, kantig

gekielten, skulpturierten oder behaarten, teils hoch gewundenen Arten. Diese

Gehäusetypisierung soll im folgenden als „einfach" bzw. „komplex" bezeichnet

werden. Auch in Asien gibt es endemische Gyraulen im Biwasee, bzw. die eng ver-

wandte Gattung Choanomphalus im Baikalsee. Auch sie besitzen komplexere

Gehäuse als die weitverbreiteten Arten. Der Vergleich von 22 rezenten Arten der

Gattung Gyraulus Eurasiens zeigt (Abb. 4), daß in der Regel komplexe Gehäuse-

formen auf lokale Verbreitung schUeßen lassen. Diese Regel gilt für Steinheim inso-

fern, als die Stammreihe die zeitliche Entwicklung einer ubiquitären Stammart zu

endemischer Spezies darstellt. Was dort die Paläontologie in der zeitlichen Dimen-

sion dokumentiert, zeigt heute die Biologie in der räumUchen Verbreitung. Somit

können Paläo- und Neontologie sich zu einem ganzheitlichen Bild ergänzen.
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Abb. 5. Typisierung des Steinheimer Sees als Paläo-Langzeitsee durch aktualistischen Ver-

gleich und transitive Begriffsübertragung.

Der zweite vorgeschlagene Weg des Vergleichs bezog sich auf die Physiographie

des tertiären Steinheimer Sees. Wie bereits ausgeführt, gibt es bezüglich Entstehung

und Physiographie in der Gegenwart nichts direkt Entsprechendes. Die drei

bekannten Meteorkrater-Seen der Erde (Hutchinson 1957) sind in anderer Bezie-

hung verschieden. Wie zu zeigen sein wird, ist die kosmische Entstehung des Sees

jedoch auch gar nicht wesentlich für die Art der Bildung dieser Evolutionsreihe. Die

hydrologisch isolierte Lage mit oligotrophem, karbonatreichem Wasser, die geringe

Sedimentationsrate und relativ zur Oberfläche große Tiefe sind Besonderheiten des

Steinheimer Sees, die eine lange Lebensdauer bedingten. Ein tiefer, oligotropher See

im Karst (der tiefste Europas) ist der Ohridsee zwischen Jugoslawien, Albanien und

Griechenland. Seine Phytozönose wird von Characeen (Armleuchter-Algen) domi-

niert, womit er als großer See in der heutigen limnologischen Landschaft Europas

eine Seltenheit darstellt. Auch Steinheim war ein Chara-'^tt.

Der Ohridsee ist aber viel mehr als ein alter See (Langzeitsee) mit phozäner Ent-

stehungszeit bekannt (Stankovic 1960). Steinheim war gewissermaßen ein „ur"-

alter See. Um den Begriff zeitunabhängig verwenden zu können, wird für solche

Seen langer Existenzzeit der Terminus „Langzeitsee" eingeführt (Gorthner 1988).

Er kann auch auf paläontologische Fälle, die per se „alt" sind, angewendet werden.

Diese limnologischen Charakteristika mögen zwar nicht zwangsläufig das Ana-

logon „Steinheimer See" heraufbeschwören, führen aber zusammen mit den biologi-

schen Übereinstimmungen zum Resultat, daß der Ohridsee der zu Steinheim ähn-

Hchste existierende See ist (Abb. 5). Diese Erkenntnis und die Chance, beim Studium

in wechselseitiger Erhellung beide Seen und insbesondere Gyraulus besser verstehen
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Abb. 6. Die Lage der rezenten Langzeitseen der Welt, mit einer kontinuierlichen Existenz

seit mehreren 100 000 bis Millionen von Jahren.

zu können, führten zu der vorliegender Dissertation wegbereitenden Diplomarbeit

(GoRTHNER 1984 b). Darin wurde das Modell eines Paläo-Langzeitsees für Stein-

heim entwickelt. Die Ökologie von Gyraulus im Ohridsee bildete den Schwerpunkt

der Untersuchungen und brachte einige auf die Lebensbedingungen im Steinheimer

See übertragbare Erkenntnisse.

Ein Vergleich zwischen Ohridsee und Steinheimer See war bisher in der Literatur

kaum zu finden. Hesse (1928) nahm an, was auch von Polinski (1932) aufgegriffen

wurde, daß homologe Ähnlichkeit der Schalen und Zugehörigkeit zur selben Art von

Gyraulus möglich wären, ohne die dagegen sprechenden biogeographischen Argu-

mente zu berücksichtigen. Von Meier-Brook (1983: 75) wird der Zusammenhang

ebenfalls diskutiert, hier jedoch als Konvergenz gewertet. Ein morphologischer

Beweis für diese Auffassung konnte durch prinzipielle Unterschiede in den Embryo-

nalschalen der Ohrid-Gyraulen zu denen von Gyraulus kleini erbracht werden

(GORTHNER 1984 b).

2.2.2. Ein limnologischer Vergleich: Ohridsee — Langzeitseen

Das Charakteristikum des Ohridsees, ein Langzeitsee zu sein, fordert einen Ver-

gleich dieses Sees mit anderen Langzeitseen heraus, wobei zunächst der Terminus

erklärt werden soll.

Ein Binnensee hat normalerweise von seiner Entstehung bis zur Sedimentfüllung

eine recht kurze Lebensdauer von wenigen 10 000 Jahren. Eine erheblich längere

Existenz ist Seen beschert, die in tektonischen Senkungsgebieten wie z. B. Graben-

brüchen hegen. Der älteste See der Erde ist der Baikalsee mit sicher mehr als 10 Mil-

Honen Jahren und einer Entstehung im Mio- oder gar Paläozän (Brooks 1950;

KoHZOV 1963). Doch schon eine Existenz von mehr als 100 000 Jahren ist bei Seen

selten, und ab dieser fiktiven Grenze soll der Begriff Langzeitsee angewendet

werden.
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Artenzahl und Endemismus
Gastropoden in Langzeitseen

Tanganyika Baikal BIwa

Seen

Fauna des Baikalsees
500

400

300 -

200

100 -

nicht-endemisch

endemisch

Protozoa Plathelminthes Annellda Arthropoda Mollusca Vertebrata

Systematische Gruppe

Abb. 7. Die Fauna von Langzeitseen mit hohem Prozentsatz endemischer Arten in zwei Bei-

spielen: (oben) ein Taxon (Gastropoda) in verschiedenen Seen; (unten) verschiedene

Taxa in einem See (Baikal). Daten aus Boss (1978) (oben) und Vereshchagin in

Brooks (1950) (unten).

Es sind neben dem Ohridsee eine Reihe von Seen als Langzeitseen bekannt

geworden, wie der Baikalsee, Tanganyikasee, Titicacasee und Inlesee (Abb. 6). In der

Paläolimnologie und Paläontologie hat dieser Sachverhalt noch keine Beachtung

gefunden, wohl deshalb, weil solche Zeiträume für Geologen und Paläontologen

nichts Ungewöhnliches darstellen. Die Biologie der Langzeitseen wird von Brooks
(1950) beschrieben. Für die Gastropoden dieser Seen bringt Boss (1978) eine

Synopsis. Bereits Abb. 4 zeigte für Gyraulus, daß nicht nur im Ohridsee, sondern

auch in anderen Langzeitseen wie im Baikal- und im Biwasee in Asien Endemiten

vorkommen. Dieses Bild setzt sich für alle Gastropoden in Langzeitseen fort (Abb.

7, oben). Sie besitzen alle einen hohen Prozentsatz endemischer Arten, welche

I
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zumeist relativ komplexe Schalenskulpturen aufweisen. Das Beispiel des Baikalsees

zeigt einen hohen Endemismusgrad bei vielen Taxa inklusive der Mollusken (Abb. 7,

unten). In anderen Langzeitseen verhält es sich ähnlich. Die Regel einer Maximie-

rung morphologischer und taxonomischer Diversität in Langzeitseen läßt sich auf

die gesamte Fauna ausdehnen. Dadurch wird deutlich, daß der mit dem Langzeitsee

von Ohrid vergleichbare Steinheimer See im Kreis der Langzeitseen eine allgemeine

Diskussionsgrundlage für die Evolutionsbedingungen liefern kann.

2.2.3. Erweiterte Problematik

Durch den zeitlichen Brückenschlag vom fossilen Steinheimer zum rezenten

Ohridsee und dessen Einordnung in die Kategorie der Langzeitseen wurde das

Thema der Evolution von Gyraulus „multiformis" generalisiert. Über Ursachen der

Evolution und Diversifizierung der Fauna von Langzeitseen findet man in der Lite-

ratur Modelle, die auf Steinheim übertragbar sind. Steinheim wird hier als Spezialfall

unter die Gesetzmäßigkeit von Langzeitseen subsumiert und dadurch erklärt. Die

Einschränkung des Untersuchungsgegenstandes vorliegender Arbeit auf Gastro-

poden in Langzeitseen ist nicht nur aus ökonomischen Gründen angebracht, viel-

mehr besteht gerade auf dieser Erklärungsebene ein Informationsdefizit.

Die „stability-time"-Hypothese von Sanders (1968) bezieht sich auf verschiedene

Ökozonen mit erhöhter physischer Stabilität wie die Tiefsee, tropisch marine Flach-

wasserzonen, tropischer Regenwald und auch Langzeitseen. Zur Anwendung dieses

Modells auf die Radiation der Steinheimer Gastropoden und den Ohridsee muß auf

die Ausführungen in Gorthner & Meier-Brook (1985) verwiesen werden.

Soviel auch über taxonomische Diversität in den genannten Arbeiten ausgesagt

wird, sowenig ist darin über morphologische Diversität zu finden, d. h. in diesem

Fall komplexe Schalenskulptur bei Gastropoden. Vorliegende Arbeit wird sich des-

halb dem Thema widmen:

Analyse von Morphologie, Funktionalität und Evolutionsbedin-
gungen von Gastropodengehäusen, insbesondere von deren
Skulptur, in Langzeitseen.

2.3. Erläuterung: Evolution der wissenschaftlichen Methode

Man weiß, daß jede Wissenschaft ihre Philosophie

haben muß. Nur dann macht sie wahre Fortschritte.

(Lamarck: Zoologische Philosophie)

Im Vorhergehenden wurden aus der Literatur und eigener Vorarbeit Informa-

tionen zusammengestellt, die zur Formulierung einer Fragestellung führten. Wissen-

schaftlicher Erkenntnisgewinn fußt immer auf vorhandenen Theorien und sucht

bewährte Lösungsmethoden zu verwenden. Das erarbeitete Problem soll nun
explizit mit einem solchen wissenschaftstheoretischen Überbau versehen und in ein

methodologisches Konzept gestellt werden. Darin soll einerseits ein Beitrag zur

Methodik selbst — der Konstruktionsmorphologie — geliefert werden. Andererseits

ist wohl eine Problemlösung mit evolutionstheoretischem Inhalt ohne das Bewußt-
sein für die immanente Logik der Forschung unmöglich.

2.3.1. Das konstruktionsmorphologische Dreieck

Begriff und methodischer Ansatz der Konstruktionsmorphologie gehen

auf den Tübinger Entomologen Hermann Weber (1899—1956) zurück (Weber
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1958; Reif 1985 b). Daraus entwickelte Seilacher (1970) ein Arbeitskonzept, das in

zahlreichen Arbeiten, zunächst bei Bivalviern, Anwendung fand. Reif (Reif 1975;

Reif 1981; Reif 1983 c; Reif 1985 a) legte historische und theoretische Beziehungen

der Konstruktions- und Funktionsmorphologie dar. Eine Zusammenfassung geben

z. B. Reif et al. (1985).

Der kurze Inhalt des konstruktionsmorphologischen Konzepts ist das Ver-

ständnis eines Organismus als evolutives Produkt in den Grenzen eines histo-

risch-phylogenetischen, eines bautechnischen und eines ökologisch-
adaptiven Aspekts (vgl. Abb. 8). In diesem limitierenden Dreieck sollte jeder

Organismus eine Position einnehmen und seine Morphologie dadurch erklärbar sein.

Die Limitierung, die selbst zeitlicher Veränderung unterliegt, ergibt dabei den Mög-
lichkeitsraum denkbarer Strukturen. Nicht alle denkbaren Strukturen sind zu jeder

Zeit evolutiv realisierbar. Daraus resultieren interessante Fragen zur Funktionalität

und Adaptation von Organen und Organismen (vgl. Gould & Lewontin 1979).

Ergebnisse und Entwicklung der Konstruktionsmorphologie waren auch

für vorliegende Arbeit grundlegend:

a) In Seilachers Konzept (Seilacher 1970) wird von Anfang an die Möglich-

keit selektiv neutraler Phänomene genannt, was er anhand divarikater

Rippen bei Muscheln diskutiert, die normalerweise Grabfunktion besitzen

(Seilacher 1972). Divarikate Schalenornamente der Skulptur, Pigmentierung

und Mineralisation bestimmter Muscheln werden jedoch als funktionslos

angesehen. Sie sind von hoher intraspezifischer Variabilität begleitet.

b) Der bautechnische Aspekt legt für Bivalvier, Gastropoden, Ammono-
ideen und Brachiopoden, alles Organismen mit marginalem Schalen-

wachstum, dasselbe morphogenetische Programm der Musterbildung der

Schale nahe.

c) Seilachers Schwerpunkt lag zunächst im Studium des bisher vernachläs-

sigten bautechnischen Aspekts organischer Konstruktionen. Spätere Arbeiten

bringen eine verstärkte Hinwendung zur Ökologie, Lebensweise und
Umweltbeziehung (z. B. Seilacher 1984). Auch Reif (1983 c) trieb die Ver-

bindung von Funktionsmorphologie mit evolutionärer Ökologie und ihrer

paläontologischen Anwendung voran.

d) Reif (1983 c), zurückgehend auf Bock & Wahlert (1965), löste den funktio-

nalen Aspekt in zwei Arten der Frage an einen Organismus auf: „Wozu dient

das Organ?" und „Wie funktioniert das Organ?" (Funktionsmorphologie I

und II). Er nennt vier komplementäre Erklärungsmodi morphologischer Phä-

nomene: ontogenetisch, evolutiv, funktional I und II (Reif 1985 a).

Begriff, Inhalt und Entwicklung der Konstruktionsmorphologie waren Voraus-
setzung zu vorliegender Arbeit, führten aber durch die innere Auseinandersetzung

mit dem Konzept selbst zu einer Erweiterung:
Konstruktionsmorphologie will einen Organismus als Ganzes aus drei Aspekten

erklären. Dies würde gelingen, wenn das Dreieck alle Evolutionsfaktoren umfassen

würde. Vor allem beim ökologisch-adaptiven Aspekt wird deutlich, daß es Ursachen

außerhalb des Dreiecks gibt, wie die Selektion durch die Umwelt, die diese Adapta-

tion bewirkt. Ökologie bedeutet Naturhaushaltslehre, ist also eine die Wechselbe-
ziehung zwischen Organismus und Umwelt betreffende Betrachtung. Umwelt ist

also ein eigenständiger Faktor in einem Systemzusammenhang. Zur Umwelt
gehören neben abiotischen Faktoren auch andere, synökologische Organismen.
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Diese Umwelt ist somit selbst eine Variable in der Evolution, die sogar durch die

Organismen verändert wird. Sie wird bisher im ökologisch-adaptiven Aspekt des

Dreiecks inkorporiert, obwohl sie kein Teil des Organismus ist, sondern umgekehrt,

das Umfassende. Sie könnte als „Umgebung" des Dreiecks aufgefaßt werden. Eine

besser geeignete Darstellung ergibt sich jedoch durch Aufklappen des Dreiecks an

der ökologisch-adaptiven Ecke zu einem Tetraeder, an dessen Spitze der Aspekt

Umwelt zu stehen kommt (Abb. 8). Auf diese Spitze richtet sich die Frage „wozu"
einer Funktion des Organismus. Von dort wirkt die Selektion. Daß sich die vier

Limitierungen in der Zeit ändern und damit noch andere, fünfdimensionale Darstel-

lungen statt eines pulsierenden Tetraeders möglich sind, ist selbstverständlich.

Es bestand eine Entwicklungstendenz, auch bei Seilacher (1984) und Reif (1983

c), den Umweltfaktor als quasi eigenständig, allerdings noch nicht gleichwertig zu

behandeln. Diese erweiterte, ökologische Konstruktionsmorphologie liegt

ganz im heutigen Trend eines sich wandelnden Ökologieverständnisses von Mensch,

Biosphäre und Umwelt.

Die Erweiterung auf vier Aspekte einer ökologischen Konstruktionsmorphologie

bringt Möglichkeiten der Homologisierung des Konzepts mit sich, die die Ausfüh-

rung dieses Schrittes belohnen. Hinführend müssen die vier Faktoren als Fragen

an den Organismus formuliert werden, wie es Reif (1985a) für den funktionalen

Aspekt tat. Der historisch-phylogenetische Aspekt entspricht der Frage „weshalb?",

der seiegierende Umweltaspekt entspricht der Frage „wozu?", der bautechnische

Aspekt entspricht der Frage „aus was?" und der funktional-adaptive der Frage

„wie?" (Abb. 8). Alle vier Fragen können zusammengefaßt werden zur Frage

„warum?" (Warum ist ein Organismus so und nicht anders gebaut?). Diese Fragen

entsprechen den vier Ursachen des Aristoteles: causa efficiens, causa finalis, causa

materialis und causa formalis. Sie liegen jeglichem Verstehen und Erklären der

menschlichen Vernunft zugrunde (Riedl 1985). In ihnen gibt es vielfache Symme-
triebeziehungen (Krueger 1984). Es sind exakt vier Ursachen, nicht mehr und nicht

weniger, in die die Frage „warum?" zerlegt werden kann und muß, um ein (Lebe-)

Wesen ganz zu verstehen. In dieser Spaltung liegt jedoch nicht nur der Segen analyti-

schen Verständnisses, sondern auch der Fluch der Ideologisierung (z. B. Kausa-

lismus versus Finalismus). Dem kann in den Biowissenschaften das Systemdenken

einer ökologischen Konstruktionsmorphologie entgegenwirken.

2.3.2. Das Thema: Fragestellung — Organismus — Umwelt

Das Thema vorliegender Arbeit läßt sich exakt in das Tetraedermodell ökologi-

scher Konstruktionsmorphologie einpassen (Abb. 9).

Bau, Funktion und Evolution (eigentlich: Phylogenie) entsprechen den drei

Ecken des klassischen, konstruktionsmorphologischen Dreiecks. Sie bilden die allge-

meinen Grundfragen.
— Komplexe Gastropodenschalen sind Organe von Organismen einer taxo-

nomischen Gruppe, auf die sich die Untersuchung bezieht. Jeder Datengewinn
in den Biowissenschaften braucht die Beschränkung auf ein Taxon oder ein

Organ eines Taxons, um den Arbeitsaufwand im vernünftigen Rahmen zu

halten.

— Langzeitseen sind die Habitate als Umwelt der gewählten Organismen-

gruppe. Dieser geographischen Einschränkung kann eine chronologische (stra-
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Umweltaspekt

causa finalis

yN0zu7

Ökologische

Konstruktionsmorphologie

bautechnischer Aspekt

causa materialis

aus \Nas?

historisch-phylogenetischer Aspekt

causa efficiens

y^eshalb?

funktional-adaptiver Aspekt

causa formalis

w/'e?

Abb. 8. Klassische Konstruktionsmorphologie betrachtet einen Organismus unter drei

Aspekten — dem Basisdreieck in dieser Abbildung. Ökologische Konstruktions-

morphologie sieht die Umwelt als vierten, selbständigen Faktor in der Systemana-

lyse. Die Modellentwicklung erfolgt durch Aufspaltung des funktionalen Aspekts,

der eine starke Umweltabhängigkeit aufweist und diese bisher mit umfaßte. Zur
Darstellung dieser 4 Punkte wurde ein Tetraeder gewählt, in dessen Zentrum sich

der Organismus als Sphäre befindet.

Abb. 9. Das Thema vorliegender Arbeit, angepaßt an (und eingepaßt in) das Modell einer

ökologischen Konstruktionsmorphologie.

tigraphische) folgen. Hier wurden hauptsächlich rezente Organismen mit

einigen ausgewählten fossilen, meist tertiären Beispielen verglichen.

Das Aufbauschema dieses Themas lautet also: „Fragestellung — Organismus —

Umwelt" bzw. „Konstruktionsmorphologische Analyse eines Taxons in Raum und

Zeit". Dies könnte zum Standardschema einer Arbeit auf dem Gebiet der Biowissen-

schaften erhoben werden.

Der hohe Anspruch eines systemtheoretisch ausgewogenen Arbeitskonzepts

erfordet jedoch auch seinen geistigen Preis: Ein solches Gebilde aus Elementen und

Beziehungen, das man System nennt, ist schwer zu erklären, weil man, um seine

Teile zu begreifen, ihre Zuordnung, und damit das Ganze, schon kennen müßte. Das
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Ganze ist aber mehr als die Summe seiner Teile und kann nicht aus der einfachen

Aufzählung der Teile verstanden werden. Vier Aspekte sind bereits in 6 Beziehungen

vernetzbar, die 6 Kanten zwischen 4 Ecken des Vierflächners. Die Form „ökologi-

sche Konstruktionsmorphologie" des gestellten Themas bringt also eine Komplika-

tion der Darstellung mit sich, die durch die Linearität des geschriebenen Wortes

kaum zu lösen ist. Jeder GUederungspunkt vorliegender Arbeit enthält deshalb

neben einem Schwerpunktaspekt ein wiederholtes „Kreisen" durch alle Ecken des

Tetraeders.

2.3.3. Eine wissenschaftstheoretische Gliederung

Zu wissen, wie Wahrheit zu finden wäre, wird vom Studenten der Naturwissen-

schaften heute vorausgesetzt. Doch wo der gesunde Menschenverstand nicht weiter-

hilft, ist Rat zu holen bei der Wissenschaftstheorie (z. B. Oeser 1974). In der Hoff-

nung, einen besseren Weg des Verstehens und Erklärens zu finden, wurde hier auf

das systemtheoretische Funktionsmodell der Wissenschaftsentwicklung von

Erhard Oeser (Oeser 1976; Oeser 1983) zurückgegriffen. Demnach bewegen sich

Wissenschaften in einem quasi-zirkulären Prozeß mit dem Ziel der Informationsver-

dichtung durch Begriffs-, Hypothesen- und Theorienbildung. Dabei wird es mög-

lich, eine immer größer werdende Zahl von Faktoren aus einer immer kleineren

Anzahl von Hypothesen abzuleiten. Dieser Prozeß ist nicht linear-kumulativ, son-

dern durchläuft revolutionäre Phasen des Paradigmenwechsels (Kuhn 1962). Auch

die individuelle wissenschaftliche Arbeit beinhaltet einen Prozeß von der Erwartung

(Information, Hypothesen) zur Erfahrung (Analyse und Modellbildung) und kann

somit die Struktur der Theoriendynamik im Kleinen annehmen.

Für die Kapitel vorliegender Arbeit bedeutet das (Abb. 10): Auf der Grundlage

aufbereiteter, vorhandener Information (Kap. 1 und 2) werden Fragen formuhert

und zu einem Konzept der Prüfung von Hypothesen ausgebaut. Auf der Basis der

synthetischen Evolutionstheorie werden neue Informationen in experimenteller

Abb. 10. Einordnung der Kapitel der vorliegenden Arbeit (1-8) in ein wissenschaftstheore-

tisches Entwicklungsmodell (nach Oeser 1983).

© Biodiversity Heritage Library, http://www.biodiversitylibrary.org/; www.zobodat.at



24 STUTTGARTER BEITRAGE ZUR NATURKUNDE Ser. B, Nr. 190

Analyse gewonnen (Kap. 4 und 5) um die Möglichkeit zur Entscheidung für eine der

vorhandenen Hypothesen zu schaffen (Kap. 7). Da dies nicht gelingt, muß aus einer

neuen, durch Induktion gewonnenen Hypothese ein besseres Modell konstruiert

werden (Kap. 8).

3. Material und Methoden

3.1. Spezies

Abb. 11. Habitus der in Laborexperimenten verwendeten und häufig genannten Spezies

(vgl. Tab. 1): Melaniidae: a) Melania tuherculata; Hydrobiidae: b) Potamopyrgus

jenkinsi (gekielte Form); Bithyniidae c) Bithynia tentaculata; Planorbidae: d)

Gyraulus (Armiger) crista, e) Gyraulus chinensis, f) Gyraulus albus; Valvatidae: g)

Valvata piscinalis; (d,e: aus Meier-Brook 1984, verändert; alle anderen: original).

Tab. 1. Herkunft der in den Züchtungsexperimenten 1 bis 10 verwendeten Populationen von

Süßwassergastropoden.

Spezies
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3.2. Fundpunkte

25

14 »östl.L

Abb. 12. Geographische Lage der in der Untersuchung erwähnten Fundorte von Gastro-
poden in eigener Aufsammlung (vgl. Tab. 2).

Tab. 2. Exkursionen zur Sammlung von Gastropoden-Populationen, Schalenmaterial und
ökologischen Daten mit Spezifizierung der Fundorte.

Nr.
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3.3. Parameter

Tab. 3. Übersicht zur Ausführung der Züchtungsexperimente mit Angabe der jeweiligen

Variablen und Auswertungsparameter. In den Versuchen 4 bis 11 wurden Popula-

tionen der jeweiligen Spezies unter Zugabe verschiedener Salze zu einem „Stand-

ard"-Wasser kultiviert (Versuchsreihen I bis IV).

Züchtungsexperimente

Versuch
Nr.
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meisten Arten gar nicht am Leben zu erhalten. Zumindest der Bodengrund muß aus

einer Schicht belebten Schlammes bestehen.

3.3.1.2. Sediment

Versuch 1

Es wurden Versuche zur Wahl des geeigneten Bodengrundes mit Melanoides

tuherculata durchgeführt. In Wannen von 12 1 Inhalt wurde eine 2,5 cm dicke

Schicht aus natürlichem Seesediment (Bodenseeufer), Kalksand oder Kalksilt ausge-

bracht, sowie ein Gefäß ohne Sediment. Der natürliche Schlamm wurde mit wenig

Wasser durch ein 1 mm Sieb gedrückt bzw. geschlämmt, um homogene Substanz zu

gewinnen und eventuell molluscivore Organismen wie Insektenlarven oder Egel

(Hirudinea) zu entfernen. Durch Erhitzen abgetöteter Schlamm brachte keinen

guten Zuchterfolg mit Schnecken. In jeden der 4 Behälter wurden 12 etwa gleich

große, adulte Individuen von Melanoides tuherculata gesetzt. Gefüttert wurde mit

Zierfisch-Trockenfutter und getrocknetem Ulmenlaub. Nach 181 Tagen wurde

geschlämmt und ausgezählt (Tab. 4).

Nach Zahl und Größe der Nachkommen war der natürliche, lebende Schlamm das

geeignetste Substrat. Die anderen, zunächst sterilen Substrate blieben weniger erfolg-

reich. Im sedimentfreien Becken waren die Stammtiere und ^A der Jungtiere sogar

gestorben.

Tab. 4. Entwicklung einer Population von je 12 Individuen von Melanoides tuherculata auf

vier verschiedenen Arten von Sediment nach ca. 6 Monaten.

Individuenzahl
M. tuherculata
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Relative Schalendicke i.A.v. Sediment
Melanoides tubercu/ata
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39 -7,706 +5,675lnx 0,840
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Abb. 13. Eine Züchtung von Melanoides tuherculata in Aquarien mit vor allem in der Korn-
größe verschiedenem Sediment erbrachte keine Unterschiede bezüglich der Scha-

lendicke. Jedoch zeigten sich Unterschiede der absoluten Größe mit deutlich

rascherem Wachstum der Population in feinerem Sediment (Silt).

3.3.1.3. Futter

Die von Mollusken effektiv verwertete Nahrung kann gegenüber dem Anteil und

der Zusammensetzung der ingestierten Substanz stark differieren. Gyraulus chinensis

ist einfach mit frischen Blättern des Kopfsalates {Lactuca sativa) zu ernähren. Bei

Gyraulus albus v^aren getrocknete Blätter der Ulme {Ulmus carpinifolia) erfolgreich.

Sie entwickeln eine reiche Mikroflora (Kaushik & Hynes 1971). Die Gyraulen des

Ohridsees wurden einer eingehenden ökologischen und auch anatomischen Untersu-

chung unterzogen (Gorthner 1984 b). Sie erwiesen sich als „Detritusfresser".

Algenzellen blieben jedoch nach Passieren des Verdauungstraktes intakt. Wahr-
scheinlich sind hier wie anderswo Bakterien eine verwertbare Nahrungsquelle

(Rodina 1948; Rodina 1963). Auch Gyraulus chinensis frißt eher den faulenden

Rand als die frischen Zellen des Kopfsalates. Eingebrachtes pflanzliches „Futter"

mag daher nur als Substrat für die eigentlich von den Schnecken zu verdauenden

Destruenten unter den Mirkoorganismen dienen. Eine kontrollierte Fütterung mit

Bakterien ist bei Aquarientieren nicht möglich. Eine Befriedigung solcher Nahrungs-

ansprüche gelingt, wenn Aquarienbehälter ein geeignetes Milieu und Substrat für

selbständiges Wachstum von benötigten Algen und Bakterien liefern. Dies kann

jedoch nicht in jeder Versuchsreihe identisch reproduziert werden und die Vorlauf-

phase bis zur Annäherung an ein biologisches Gleichgewicht des Mini-Ökosystems
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— wenn überhaupt erreichbar — kann aus Zeitgründen nicht eingehalten werden.

Diese Sekundär-Ernährung kann indirekt über die Zugabe u. a. von Zellulose, Pro-

tein und Mineralstoffen in Form von Ulmenlaub oder Aquarienfisch-Trockenfutter

erzielt werden. Die Dosis ist das entscheidende Problem, da Fäulnis vermieden

werden muß. In den belüfteten und beleuchteten Gefäßen mit Sediment und Mikro-

fauna ist eine gewisse Pufferung und die rasche Umsetzung der Futterzugabe

gewährleistet. Wenn möglich wurde die Trockenfütterung bevorzugt. Die Futter-

gabe erfolgte einmal pro Woche.

3.3.1.4. Gefäße, Belüftung, Beleuchtung, Temperatur

Zunächst wurden Drosophila-Becher mit einem Volumen von 100 cm^, welche

billig und robust sind, mit Wasser gefüllt. Darin kann man einige Individuen der

kleineren Arten halten und zur Fortpflanzung bringen. Die Tragfähigkeit und vor

allem ökologische Stabilität des Lebensraumes ist eng begrenzt. Die Bewertung der

Fortpflanzungs- und Wachstumsdynamik wurde deshalb in 1 -Liter-Einweckgläsern

durchgeführt. Die Stammpopulationen wurden in Aquarien mit 5 — 30 1 Inhalt gehal-

ten.

Die Gefäße wurden zum Schutz vor Verdunstung und Spritzwasser mit Plexiglas-

deckeln versehen, die eine Bohrung für die Zuführung einer Glaspipette hatten und

eine zweite zur Futterzugabe. Über einen Hahn wurde jeweils die aus einem

Schlauchsystem von einer Membranpumpe herangeführte Luft mit 5— 10 Blasen pro

Sekunde durch die Pipetten geblasen. Es wurde permanent belüftet.

Die Versuchsanlage wurde im zwölfstündigen Licht-Dunkel-Wechsel mit Röhren

beleuchtet (Normal- und Rot-Ton/Grolux).

Die Versuche wurden in einem Kellerraum ausgeführt, in dem eine Temperatur-

konstanz von 20 °C ± 0,5 °C kurzzeitig auch ± 1 °C gehalten werden konnte. Die

Versuche mit erhöhter Temperatur von 27 °C wurden in mit Thermostat beheiztem

Wasserbad der Gefäße durchgeführt.

3.3.1.5. Wasser und Ionen

In Vorversuchen mit synthetisch hergestelltem „Standard-Süßwasser" wurde eine

negative Beeinträchtigung des Populationswachstums von Gyraulus gegenüber Kon-

trollgruppen in Behältern mit Leitungswasser festgestellt. Für die Hälterung der

Tiere sowie für alle Versuche wurde daher das zur Verfügung stehende Leitungs-

wasser bei einer Temperatur von 20°C als „Standard" verwendet. Es entstammt dem
Bodensee und hat den Vorteil einer genau bekannten hydrochemischen Zusammen-

setzung mit Standardabweichung der monatlichen Messungen vom Jahresmittelwert

(1984):

Abdampfrückstand 192 ± 12 mg/1; Kalzium 50,9 ± 0,8 mg/1; Magnesium 7,4 ± 0,3 mg/1;

Natrium 4,3 ± 0,06 mg/1; Chlorid 5,3 ± 0,1 mg/1; Sulfat 32,4 ± 2,2 mg/1.

In den Versuchen 4 bis 11 wurden bestimmte Salze dem Standardwasser zuge-

geben (Tab. 3). Die Gesamt-Ionenkonzentration ist also um den jeweiligen lonenge-

halt des Standardwassers höher als in den Versuchsbeschreibungen angegeben. Nur
der Anteil von Calzium, das hier aber von geringerem Interesse ist, erhöht sich dabei

wesentlich, d. h. um ca. 30 % bei Zugaben von 4 mmol/1 CaS04. Bei den anderen

Ionen beträgt die Abweichung bei einer Konzentrationserhöhung um 4 mmol/1 in

Versuchsreihe II nur 4-8 %, für Natrium und Chlorid mit 32 mmol/1 in Reihe IV
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sogar weniger als 1 %. Mit Hilfe von Meersalz wurde Brackwasser mit 0,3 % Salzge-

halt hergestellt, um die Wirkung einer natürlich und häufig auftretenden lonenkom-

bination auf die Versuchstiere zu testen.

In den Versuchen zur Auswirkung des lonengehalts des Wassers auf die Skulptur-

bildung der Gastropodenschalen wurde die Angabe als Konzentration [mmol/1]

gegenüber dem absoluten Gewicht [mg/1] der lonenzugabe bevorzugt, weil erstere

physiologisch aussagekräftiger ist und beabsichtigt wurde, gleiche Konzentrationen

verschiedener Ionen zu vergleichen.

3.3.2. Gehäusegröße und Schalendicke

Die Größe von Schneckengehäusen wird i. a. als Angabe der Höhe (H) und der

Breite (B) ausgedrückt. Intraspezifisch besser vergleichbar ist hingegen eine auf das

Gehäusevolumen bezogene Größe. Diese ist jedoch nur sehr aufwendig zu ermitteln

(Raup 1966; Raup & Graus 1972). Ein univariater, volumenbezogener Größen-

index wird von Pollard (1975) bestimmt durch (H x B)i/2, ein Verfahren, das auch

in vorhegender Arbeit in Kap. 5.1.2 und 5.3.1 angewendet wurde. Ähnliche Pro-

bleme ergeben sich für eine Quantifizierung der Schalendicke (Gehäuse-Wand-

stärke). Sie ist erstens nicht direkt meßbar und muß zweitens auf die Größe des

Gehäuses bezogen werden. Eine relative Schalendicke könnte ideal aus dem Quo-
tienten von Schalenvolumen und Gehäuse-Innenvolumen errechnet werden (Graus

1974). Das Schalenvolumen kann durch das leicht ermittelbare Gewicht des leeren

Gehäuses unter Annahme konstanter spezifischer Dichte errechnet werden. Für fos-

sile, sedimentgefüllte Gehäuse ist jedoch keine Gewichtsbestimmung derart möghch.

In vorliegender Arbeit wurde daher zur Ermittlung der relativen Schalendicke fos-

siler Spezies aus medianen Gehäusequerschliffen nach Einbettung in Kunstharz

unter Verwendung eines Bildverarbeitungssystems (IBAS) die Querschnittsfläche

sowie die Innenfläche bestimmt. Die Schalenfläche ist die Differenz der Quer-

schnittsfläche und der Innenfläche. Die relative Schalendicke wurde als Quotient aus

Schalenfläche und Innenfläche berechnet (Kap. 4.2.5). Die relative Schalendicke von

Rezentmaterial war in den Untersuchungen nur im intraspezifischen Vergleich von

Interesse. Bei vorausgesetzter ähnlicher Schalenform innerhalb der Spezies konnte

deshalb die Gehäusegröße als einfaches Längenmaß (Gehäusebreite) dargestellt

werden. Das Schalengewicht wurde an getrockneten, leeren Gehäusen bestimmt

(Kap. 4.2).

3.3.3. Nomenklatur

Die Bedeutungen einiger conchologischer Begriffe bedürfen einer vorausgehenden

Erklärung, obwohl die konsequente Systematisierung der Nomenklatur hier nicht

durchgeführt wurde.

„Schale", entsprechend dem englischen „shell", wird als Oberbegriff für Schalen

von Muscheln und Gehäusen von Schnecken verwendet, wie es mit dem Begriff

„Mollusken-Schale" schon geläufig ist.

„Skulptur" im weiteren Sinne umfaßt alle Ornamentierungen bzw. Musterbil-

dungen der Schale. Diese reichen von der Pigmentierung, Periostracal- und (Kalk-)

Schalenskulptur bis zur Querschnittsform der Gewinde bzw. Apertur. Die externe

Oberfläche der Kalkschale ist Träger der Skulptur im engeren Sinne und besonders

wichtig als fossilisierbarer Informationsträger. Zwischen Pigmentierung und Quer-
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schnittsform liegt der Übergang von zwei- zu dreidimensionaler Musterbildung. Es

existiert eine Hierarchie der Formen (und Begriffe), auch in phylogenetischer Hin-

sicht bei Entwicklungstrends der Gastropodengehäuse. Gehäuseform-Parameter als

höchste Beschreibungsebene werden in vorliegender Arbeit nur beiläufig untersucht,

z. B. bei skulptur-entwicklungsbedingter Loslösung der Gewinde (Skalarität) und

Erhöhung der Windungsspirale. Ebenso spielt hier der materielle Aspekt der Schale

(Struktur, Textur, Substanz) eine im wahrsten Sinne des Wortes untergeordnete

Rolle.

Die häufigsten Skulpturerscheinungen können entsprechend ihrer Orientierung

auf dem Gehäuse und in Bezug zum Bildungsvorgang in kommarginale und longitu-

dinale Elemente eingeteilt werden. Kommarginal heißt, parallel zur Mündung und

damit in zeitlicher (Wachstums-) Rhythmik angeordnet. Longitudinal bedeutet längs

der Windungen (spiralförmig) und damit senkrecht zu kommarginalen Elementen

orientiert. Die Mündung oder Apertur des Gehäuses ist der Ort der Schalenbildung,

d. h. es liegt marginales Wachstum vor.

Die Elemente der unterschiedlichen Skulpturtypen werden umgangssprachlich mit

einer Fülle von Namen charakterisiert, deren Vereinheitlichung nicht möglich ist,

weil es auf die absolute Größe (Haar oder Dorn), auf die Orientierung (Leiste oder

Rippe) oder auf die Formverhältnisse (Leiste oder Kiel) ankommt. Alle Übergänge

sind möglich. Eine definitive Abgrenzung erscheint daher wenig sinnvoll.

4. Bau von Gastropodenschalen

4.1. Bildung der Schale durch den Weichkörper

Von den Fragen nach den Ursachen von Musterbildung auf Gastropodengehäusen

soll die „causa materialis" am Anfang stehen. Diese Betrachtung nimmt sich folglich

des „bautechnischen Aspekts" der Konstruktionsmorphologie an.

Bei der Bildung der Schale durch den Weichkörper nehmen bestimmte Stoffe

bestimmte Formen an. Der Ort dieser Bauprozesse ist bei conchiferen Mollusken der

Mantel (Paüium). Am Mantelrand wird die äußerste Schalenschicht, das Perio-

stracum, abgeschieden (Abb. 14). Es besteht aus organischem Material, dem Conchin

aus chinongegerbten Proteiden. Die eigentliche Schale wird nachfolgend zwischen

Mantelepithel und Periostracum, das als Kristallisationsmatrix dient, im sogenannten

ExtrapalHalraum gebildet. Sie besteht bei rezenten Mollusken aus ungefähr 90 %
anorganischer Substanz, überwiegend CaCOj, das meist als Calcit oder Aragonit, bei

Süßwasserschnecken vor allem letzteres, kristalHsiert. Direkt unter dem Perio-

stracum können Pigmenteinlagerungen in der Musterkalkschicht erfolgen. Die Bil-

dung von Periostracum und Musterkalkschicht erfolgt marginal, die Abscheidung

der übrigen Schalensubstanzen hingegen flächenhaft. Die formbildenden Prozesse

der Skulptur- und Pigmentbildung gehen also aus einer eindimensionalen, im allge-

meinen in sich geschlossenen Linie hervor und bilden chronologisch in Folge des

Wachstums des Tieres ein zweidimensionales Muster im Raum.

Der Mantelrand hat demnach eine zentrale Bedeutung für die Musterbildung und

ist BindegHed zwischen lebendem Tier (Malacozoon) und toter Schale (Concha). An
der Übergangszone zwischen so unterschiedlich gebauten Körperkompartimenten

eines Individuums, wie den Weichteilen gegenüber dem Exoskelett, teilen sich die

Arbeitsmethoden und Interessen der Erforscher in Malakozoologen und ConchyHo-
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Schalenbildung bei Mollusken

Phylogenie - Homologisierung des Mantelrandes bei

Gastropoda Bivalvia

Neopilina
Nautilus

Ontogenie - Sukzession von Gewebe und Scinale

Wachstums-

abschnitte

IVIorpliologie - Feinbau der Manteldrüse

Perlmuttschicht Prismenschicht
Pigmentkalkschicht

Periostracum

Skulptur ,

Schale
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legion dei
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-^^^^^i^lusterbildurig
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grube

Mantelrand

Wimperepithel

Abb. 14. Biologische Grundlagen zur Schalenbildung bei Mollusken. Oben: nach Stasek

(1973); unten: nach Becker (1949) u. a.
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logen, scheiden sich letzdich auch die Geister von Biologen und Paläontologen.

Damit wird die Darstellung des Übergangs zur interdisziplinären Aufgabe.

Evolution und vergleichende Morphologie des Mantelrandes der Mollusken

wurden von Stasek & Williams (1973) dargestellt. Teile des Mantelrandes lassen

sich homologisieren (Abb. 14). Eine ausgeprägte Unterteilung des Mantelrandes in

eine innere, mittlere und äußere Falte, wie bei Nautilus, Neopilina und Muscheln,

existiert bei Gastropoden im allgemeinen nicht. Jedoch erfolgt die Bildung des Peri-

ostracums in einer mehr oder weniger tiefen Grube, die die Lage zwischen äußerer

und mittlerer Mantelrandfalte anzeigt (Abb. 14). Das Gewebe ist hier dicht mit mus-

kulären, sensorischen und exkretorischen Zellen ausgestattet (vgl. Saleuddin 1979).

Eine Feinpositionierung erfolgt durch Aktivität von Myofibrillen.

Durch Falten- oder periodische Taschenbildung der Periostracalgrube und des

umgebenden Gewebes können Formen des Periostracums wie Leisten und Haare

entstehen. Kaiser (1966) stellte in mikroskopischen Untersuchungen die histologi-

schen und morphologischen Verhältnisse und Veränderung bei der Haarbildung

einer terrestrischen Gastropodenart {Trichia hispida) im Zusammenhang von

Gewebe und Schale dar.

Im Fall von Pigmentmusterbildung untersuchte Becker (1949) die Mantelrand-

Schalen-Relation bei Theodoxus fluviatilis und Dreissena polymorpha. Er gibt Bei-

spiele für Modifikationen wie Einfluß der Salinität auf Musterbildung bei Theo-

doxus. Bei der Muschel Dreissena polymorpha sind asymmetrische Periodenverschie-

bungen zwischen rechter und linker Klappe möglich. In Position der Siphos ist die

Periodenlänge oft deutlich größer, was im typisch gezackten Streifenmuster an dieser

Mantelrandposition von Dreissena polymorpha leicht erkennbar wird.

Auf der Suche nach Gesetzmäßigkeiten der Musterbildung muß nun an dieser

Stelle zwischen Pigmentmustern und Skulpturen unterschieden werden.

Pigmentmuster wurden von Waddington & Cowe (1969), Meinhardt

(1984), Meinhardt & Klingler (1985, 1987), Vincent (1986) und Ermentrout et

al. (1986) am Computer simuHert. In der Annahme, daß der Programmierung des

Rechners ein auch in der Natur bei der Schalenornamentbildung verwirklichtes phy-

siologisches Prinzip zugrunde liegt, wurden zwei verschiedene Modelle vorge-

schlagen. Meinhardt (1984) geht von einer Aktivator-Inhibitor-Kinetik mit refrak-

tären Phasen aus. Die hierzu notwendige Stoffdiffusion muß über nächst benach-

barte Zellen erfolgen. Ermentrout et al. (1986) hingegen nehmen neurale Aktivi-

täten an, die auch eine rasche Wirkung über längere Distanz zulassen würden. Diese

Modelle können mit wenigen Parametern in einfachen Differentialgleichungen eine

Vielzahl sehr komplexer Pigmentmuster erzeugen. Die einfache Form und das große

Erklärungspotential der Modelle sprechen für sich. Die Stabilität der Musterbildung

durch Selbstorganisation mit Regenerationsmöglichkeiten bei Beschädigung ist unter

bautechnischem Aspekt sehr effizient und daher in der Evolution von Mollusken ein

wahrscheinlich eingeschlagener, vorteilhafter Weg, um nach dem Ökonomieprinzip

mit geringem Aufwand bei größter Flexibilität maximale Wirkung zu erzielen.

Skulpturmuster sind mit den Formeln zur Pigmentmustersimulation nicht in

jedem Fall generierbar. Die elementaren Formen der kommarginalen, longitudinalen

und divarikaten Muster sind beiden Ornamentierungstypen gemeinsam. Pigment-

muster zeigen jedoch eine Komplexität an Varianten, wie sie von Skulpturen nicht

verwirklicht sind. Andererseits gibt es bei Skulpturmustern eine hierarchische Ord-

nung (Abb. 15), wie sie bei Pigmenten nicht beschrieben worden ist.
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Über den bautechnischen Vorgang bei der Skulpturbildung ist bis heute wenig

bekannt. Bei Vivipariden waren Mantelrandtentakel schon von Leydig (1876)

beschrieben worden. Daß diese Weichteilformen bei Viviparus mit Haarreihen des

Periostracums der Schale in Zahl und Position korrespondieren, stellten Annandale
& Sewell (1921) dar. Er bemerkte allerdings auch, daß von späteren Autoren die

Tentakel nicht wiedergegeben wurden und daß dies wohl an der Schwierigkeit der

Präservation und Präparation liegt: Der Malakozoologe wirft das Tier als Ganzes in

das Konservierungsmittel, was zur Schrumpfung, Deformation und Dislokation des

Mantelrandgewebes führt und entfernt dann die Schale vor der anatomischen Unter-

suchung. Der Conchyliologe bewahrt ohnehin nur die Schale auf. Die besten Mög-
lichkeiten bieten in vivo Beobachtungen. So wurden von Cook (1949) sowohl die

Tentakel als auch die Periostracalhaare eines juvenilen Tieres dargestellt, jedoch hatte

sich der Mantelrand lateral verschoben (Abb. 56 a). Der kausale Zusammenhang ist

aber unzweifelhaft. Als weiteres Indiz dafür wurde von Cook (1949) und Annan-
dale & Sewell (1921) festgestellt, daß Tentakel und Haare nur bei juvenilen Tieren

vorhanden sind und beide parallel und allmähhch im Laufe des Wachstums ver-

schwinden. Annandale & Sewell (1921) untersuchten mehrere ostasiatische Vivi-

pariden mit komplexerer Skulptur der Embryonalschale. Dabei treten mehrere Grö-

ßenklassen von Periostracalhaaren auf. Diese Hierarchie existiert bereits in den Ten-

takeln des Mantelrandes, so bei Viviparus bengalensis (Annandale & Sewell 1921

:

248) (siehe Abb. 15).

In den Größenverhältnissen wird intuitiv eine Symmetrie und harmonische Glie-

derung wahrnehmbar. In Abbildungen entsprechender Detailtreue und Wahrneh-

mung des Zeichners bei anderen Spezies, wie z. B. bei Patella vulgata in Fretter &
Graham (1962) (siehe Abb. 15) ist dasselbe Muster vorhanden. Die längsten Ten-

takel korrespondieren mit longitudinalen Rippen der Schale. Auch Murex pecten

(siehe Kap. 4.4.1.5) trägt in vielfacher Weise diese Symmetrie in Rippen und Dornen

(Taf. 10). Drei Beispiele aus so entfernt verwandten Familien wie Viviparidae, Patel-

Hdae und Muricidae beweisen die Universahtät der Bildungsgesetze kommarginaler

Ornamente bei Gastropoden.

Die Regel läßt sich etwa so in Worte fassen: Die Bildung von Tentakeln und Scha-

lenornamenten ist von der Position und gegenseitigen Distanz aktiver Zentren im

Mantelrand abhängig. Aktive Positionen hemmen ihre Umgebung. Im Lauf des

Wachstums der Schale werden die Distanzen der aktiven Positionen vergrößert. Mit

gewisser absoluter Entfernung entstehen interkalar neue, schwächere Aktivitätszen-

tren. Eine dritte Ordnung tritt auf, sobald die Hemmung zwischen Formbildungen

der zweiten Ordnung und deren beiden Nachbarn der ersten Ordnung ebenfalls das

Minimum unterschritten hat. So entsteht eine weitere Zwischenschaltung gleich-

zeitig in allen Zwischenräumen, die spiegelsymmetrisch äquivalent sind. Ab der 4.

Ordnung werden Fallunterscheidungen unterschiedlicher Lateralverhältnisse nötig.

Diese Formbildung hat die isochrone Wirkung positionaler Aktivitätszentren zur

Bedingung. Deshalb kommt sie zwischen peristomatischen, longitudinalen Skulp-

turen zum tragen, während diachrone, kommarginale Periodik in Rippen und

Varices eine nicht-hierarchische, einfache Struktur besitzt. Dies kann beginnen bei

sogenannten Wachstumsrippen, die eine Tagesperiodik anzeigen (Clark 1968) oder

von Umwelteinflüssen im Tageslauf geprägt sein können, wie dem Schalenverschluß

bei Bivalviern mit folgender anaerober Atmung und pH-Stabilisierung durch Lösung

von Schalenkalk (Gordon & Carriker 1978). Größere Varices mariner Gastro-
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Hierarchische Musterbildung bei Gastropoden
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Abb. 15. Skulpturbildung erfolgt bei Gastropoden oft in einem hierarchischen Ordnungs-

muster. Dies manifestiert sich sowohl in den schalenbildenden Weichteilen am
Mantelrand als auch in der Schalenskulptur in Haaren, Rippen und Dornen. Die

größeren Strukturen bedingen kleinere benachbarte Objekte bei relativer Äquidi-

stanz. Es entsteht eine fraktale Symmetrie. Dieses Bauprinzip findet sich auch in

einer gotischen Bogenkonstruktion wieder. V. viviparus: nach Cook (1949); V.

bengalensis: nach Annandale (1921); Patella vulgata: nach Fretter & Graham
(1962); umgezeichnet. Murex pecten: rechts, original; links gespiegelt. Kirchenfen-

ster: gez. von WoLFF & Leibnitz, Reproduktion, Landesdenkmalamt Tübingen.

© Biodiversity Heritage Library, http://www.biodiversitylibrary.org/; www.zobodat.at



36 STUTTGARTER BEITRÄGE ZUR NATURKUNDE Ser. B, Nr. 190

poden werden im Abstand von Wochen anscheinend ohne direkte äußere Zeitgeber

gebildet (MacKenzie 1960).

Der wesenthche Unterschied zwischen den Bildungsgesetzen für Pigment- und

Skulpturmuster liegt wahrscheinlich im unterschiedlichen Stoff- und Energieauf-

wand. Pigmente sind eine geringe materielle Investition mit starker optischer Wir-

kung. Skulpturen sind, je nach Größe, mit tiefgreifenden substantiellen Umbil-

dungen des Mantelrandes verbunden. Größere Dornen können nur von längeren

Mantelrandtentakeln erzeugt werden. Die Versorgung dieses Gewebes an sich

erzeugt schon einen größeren Stoffumsatz. Außerdem ist die höhere Stoffabgabe in

das größere Skulpturvolumen zu leisten. Diese Stoffwechselbedingungen sind im

Organismus abhängig von Positionen, Abständen und der Sekretionsleistung skulp-

turbildender Zentren. Nur bei substantiell geringfügigen Skulpturen könnten die

Bildungsmechanismen denen der Pigmentmuster entsprechen.

Dieses Gesetz der Musterbildung bewirkt eine Annäherung der Ornamentie-

rungssymmetrie an die Selbstähnlichkeit der logarithmischen Spirale, die dem
Gewinde der Molluskenschalen zugrunde liegt. Die einfache Harmonisierung hierar-

chischer Strukturen läßt sich auch in der Kunst und Architektur wiederfinden. Bei

dem gotischen Kirchenfenster zum Beispiel (Abb. 15), dessen Bogen hierarchisch

zerteilt wird, prägen sich bei ökonomischer Materialverwendung die Stabilitätsan-

forderungen der tragenden Säulen in deren Dicke aus.

Das gleiche Prinzip ergibt bei der Optimierung der Wachstumsprozesse komple-

xerer Schalenskulptur dasselbe Muster. Weshalb dieses Muster so aussieht und nicht

anders, ergibt sich „von selbst" im Laufe der Phylogenese und Ontogenese.

4.2. Dicke der Schale

4.2.1 . Einleitung

Die Schalendicke ist neben der Gehäuseform ein wesentlicher Faktor bei der Dis-

kussion der FunktionaUtät von Schalenskulpturen. Sie soll in dieser Untersuchung

dem eigentlichen Thema Skulptur vorausgeschickt werden, weil Schalendicke eine

Frage nach Substanz und Menge ist, damit dem hierarchisch untergeordneten Struk-

turproblem der Schale näher steht und primär nicht zur Musterbildung beiträgt. Eine

erhöhte Wandstärke setzt eine größere Verfügbarkeit und stärkere Aufnahme von

Kalzium voraus und bedingt unter anderem eine mechanische Verstärkung gegen

äußere Kräfte.

Erste Probleme ergeben sich bereits bei der Definition und Messung von Schalen-

dicke. Einig sind sich verschiedene Autoren darin, daß eine direkte Messung der

Wandstärke weder praktikabel noch sinnvoll ist. Statt dessen wird versucht, die

Wandstärke indirekt über die Bestimmung von Gewicht und Größe der Schalen aus-

zudrücken um so zu einem relativen Schalendicke-Index zu gelangen (siehe Kap. 3.3;

Franz 1932; Rensch 1932; Pollard 1975; Graus 1974).

In vorliegender Arbeit wurde die relative Schalendicke bei Rezentmaterial ausge-

drückt als Quotient zwischen Schalengewicht und Schalenbreite. Bei Fossilmaterial,

an dem das Schalengewicht wegen Sedimentfüllung nicht exakt zu bestimmen ist,

wurde aus QuerschHffen der Quotient der Schalenquerschnittsfläche zur Innenfläche

der Windung als Maß für die Wandstärke gebildet.

In der Literatur sind Angaben zur Schalendicke von Gastropoden zwar häufig zu

finden, jedoch fast ausschheßhch als Schätzwert über die Bruchfestigkeit oder Licht-
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penetranz. Für eine vergleichende Interpretation sind diese qualitativen Angaben
verschiedener Autoren kaum zu verwenden. Die faktischen Kenntnisse über Evolu-

tion, Genetik und ökologischen Bezug von Schalendicke bei Gastropoden sind daher

sehr spärlich.

Für terrestrische Gastropoden zeigt die klassische Untersuchung von Rensch
(1932) Schalendicke neben anderen Gehäuseeigenschaften in einer weiträumigen

Verteilung. Er stellte häufig erhöhte Schalendicke in wärmeren Gebieten fest, jedoch

ist auch Einfluß der Feuchtigkeit der Habitate möglich. Eine genetische Determina-

tion der Schalendicke wird vermutet. Pollard (1975) kommt für Helix pomatia

ebenfalls zum Ergebnis einer wenigstens teilweise genetischen Festlegung von intra-

spezifischen Unterschieden der Schalendicke und fand relativ größere Wandstärke,

die einen besseren Schutz vor Austrocknung ermöglicht, in Gebieten mit geringerem

Niederschlag. Da der Faktor Verdunstung für den Wasserhaushalt von Gastropoden

in aquatischem Milieu wegfällt, dort dagegen der lonengehalt des Wassers von Ein-

fluß sein kann, ist die Sachlage bei der Schalendicke von Wasserschnecken anders.

Für marine Mollusken bringt Strauch (1972) viele Beispiele für eine Temperatur-

abhängigkeit der Kalzifikation. Die Zahl und Vielfalt kalkabscheidender Orga-

nismen nimmt gegen die Pole und in der Tiefsee gegenüber dem tropischen Flach-

wasser ab. Auch die Schalendicke der Mollusken ist in der Regel in wärmerem
Wasser größer. Graus (1974) bestätigt dies durch Ermittlung eines Kalzifikations-

index mit insgesamt 105 Spezies von 4 atlantischen Fundpunkten zwischen 17° und
42° nördlicher Breite. Zum Äquator hin steigt neben der Schalendicke auch der

Skulpturierungsgrad an. Limnische und terrestrische Gastropoden haben generell

einen sehr viel niedrigeren Kalzifikationsindex als alle marinen Populationen.

Für limnische Gastropoden gibt es derartig umfassende Untersuchungen nicht.

Bei Vivipariden stellte Franz (1932) spezifische Unterschiede der Schalendicke

quantitativ fest, die er für erblich bedingt hielt. Eine stärkere Schale fossiler und
rezenter Arten kommt im Zusammenhang mit wärmerem Klima vor, während Tief-

enpopulationen aus Seen dünnschaliger sind. Zhadin (1952) hält die Dünnschalig-

keit der Gastropoden des Baikalsees für eine Folge niedriger Wassertemperatur und
nennt die dickschalige Radix peregra geysericola aus einer Thermalquelle als Gegen-

beispiel.

Der Kalkreichtum in der Umgebung ist für terrestrische Gastropoden nach

Rensch (1932) nicht ausschlaggebend für die Schalendicke. Auch bei Laborversu-

chen mit Physa heterostropha im Süßwasser fanden Rosenthal et al. (1965) nur eine

geringfügig erhöhte Kalziumaufnahme trotz stark erhöhter Kalziumkonzentration

des Mediums.

Zur Kenntnis der natürlichen Verbreitung von intraspezifischen Schalendickeun-

terschieden, zur Erblichkeit und phänotypischen Variabilität, sowie zur evolutiven

Entwicklung sollen folgende Untersuchungen an ausgewählten Beispielen betragen.

4.2.2. Natürliche Variabilität der Schalendicke

4.2.2.1. Geographische Variabilität

Um einen Überblick über den Faktor Schalendicke zu bekommen, wurde
zunächst die intraspezifische Variabilität in Abhängigkeit von geographischer Ver-

breitung untersucht. Als geeignete Spezies unter limnischen Gastropoden kommt
Valvata piscinalis in Frage. Die Art ist in zusagenden Biotopen recht individuenreich
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Tab. 5. Seen, aus denen Populationen von Valvata piscinalis entnommen wurden, um die

Schalendicke zu bestimmen.

See
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- Der Weißensee ist wegen seiner Höhenlage als relativ kalt einzustufen.
- Auch der Alpsee liegt relativ hoch. Außerdem erfolgte hier die Probennahme in

15 m Wassertiefe und damit am tiefsten von allen Seen.

Das Ergebnis der Messungen führte zu einer näheren Untersuchung der Schalen-

dicke bezüghch der Tiefenverteilung und Temperaturabhängigkeit im Alpsee.

Wassertemperatur im Alpsee
i.A.v.d. Wassertiefe

15 Temperatur [°C]

Amplitude

Max. Monatsmittel
E>---

Jahresmittel
B

Min. Monatsmittel
G

i.A.v.d. Jahreszeit und Wassertiefe

Monat

Abb. 17. (oben) Tiefenabhängigkeit der Wassertemperatur im Alpsee bei Füssen (nach
Fröbrich et al. 1977). Nicht nur die maximale und jahresdurchschnittliche Tem-
peratur sinkt mit der Tiefe, sondern auch die Amplitude ist in 15 m Tiefe mit 4°C
sehr verringert. Dieser limnische Biotop gemäßigter Breiten besitzt also eine Tem-
peraturkonstanz wie ein tropischer Standort.

Abb. 18. (unten) Tiefenabhängiger Jahresgang der mittleren Monatstemperatur.
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4.2.2.2. Tiefengradient

Einleitung

Die relative Dünnschaligkeit bei Valvata piscinaiis aus 8— 15 m Tiefe des Alpsees

soll tiefen- und temperaturabhängig untersucht und mit begleitenden Gastropoden-

Arten verglichen werden. In mitteleuropäischen Breiten ist gewährleistet, daß die

Wassertemperatur holomiktischer Seen im Jahresdurchschnitt mit zunehmender
Wassertiefe stetig abnimmt. Falls die Temperatur eine Rolle bei der Bildung embryo-
naler Skulpturmerkmale bei der Bildung von Gastropodenschalen spielt, kann dieser

Faktor an Populationen aus unterschiedlicher Tiefe eines Sees untersucht werden.

Durch die kleinräumigen Entfernungen werden auch genetisch bedingte Unter-

schiede sowie ökologische und geographische Einflüsse minimiert, die bei Valvata

piscinalis-'PopulsLtionen aus verschiedenen Seen (vorhergehendes Kapitel) nicht aus-

zuschließen sind.

Der Alpsee bei Füssen ist ein für diese Fragestellung geeignetes Gewässer, weil er

— limnologisch gut untersucht ist (Fröbrich et al. 1977),

— durch große Seetiefe, windgeschützte Gebirgslage und kleine Oberfläche, d. h.

geringe Windeinwirkung, eine steile Temperaturschichtung aufbaut

— und weil er von Schmutzwassereinflüssen und Eutrophierung weitgehend unbe-

rührt geblieben ist.^)

Temperaturverhältnisse

Aus den Temperatur-Isoplethen für den Alpsee (nach Fröbrich et al. 1977)

wurde das Temperatur-Jahresmittel in Abhängigkeit von der Wassertiefe errechnet

(Abb. 17). Bis zur Tiefe von 5 m liegt dieser Wert bei ca. 9,5 °C und fällt dann bis 15

m Tiefe auf 5,7 °C ab. Die Differenz der Jahresdurchschnittswerte zwischen Ober-

fläche und 15 m Tiefe beträgt also nur 3,8 °C. Für die öko-physiologischen Wir-

kungen der Temperatur auf den Organismus ist die jahreszeitliche Amplitude von

großer Aussagekraft. Sie beträgt in 15 m Tiefe nur 3,5 °C, gegenüber 13,5 °C an der

Oberfläche (Abb. 18).

In der Tiefe kleinerer Seen besteht also eine Temperaturstabilität, wie sie terrest-

risch (mit höherem absolutem Wert) nur in den Tropen möglich ist. Zwischen 10

und 15 m sinkt das sommerlich erreichte Maximum besonders rasch um 1,5 °C pro

Tiefenmeter. In dieser Tiefe übersteigt die Temperatur den Wert von 5,5 °C nur für

ein halbes Jahr, in den Monaten Mai bis November, während dessen sich eine Tem-
peraturschichtung etabliert.

Synökologie

Tiefen- und Temperaturabhängigkeit von Schalenbildung kann nur bei solchen

Schneckenarten betrachtet werden, die über einen größeren Tiefenbereich vor-

kommen. Deshalb wurde die Gastropodenfauna des Alpsees in ihrer taxonomischen

Zusammensetzung und Tiefenverbreitung untersucht. Proben wurden in einem

Profil bis 15 m Tiefe genommen. In Tauchgängen mit Atemgerät wurde mit einem

Netz das Sediment- bzw. Pflanzenmaterial eines Areals komplett abgetragen, um

1) Ich danke der Bayerischen Verwaltung der Staatlichen Schlösser, Gärten und Seen für die

Erteilung einer privatrechtlichen Gestattung zum Tauchen mit Atemgerät.
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Tab. 6. Vorkommen und Häufigkeit von Gastropoden im Alpsee aus 21 Proben zwischen
und 15 m Tiefe.

Spezies
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Gastropoden im Alpsee
Artenzahl und Diversität

kWWX^^^VR^^WWN
ÄO

Tiefe [m]

Abb. 20. Der Diversitätsindex (nach Shannon-Weaver) und die Artenzahl der Gastro-

poden zeigen ein absolutes Maximum in der unteren Chara-Xone. des Alpsees.

relative Häufigkeiten erfassen zu können. Der Molluskeninhalt wurde ausge-

schlämmt und gezählt.

Der Alpsee ist ein sogenannter Chara-^ee (vgl. Ohridsee und Steinheim). D. h. wo
die Hangneigung Ablagerung von Feinsediment erlaubt, gedeihen Characeen (Arm-

leuchter-Algen) verschiedener Arten in einem geschlossenen Rasen von 10— 80 cm
Höhe und in 0,5-12 m Tiefe. Am Ufer entsteht durch Welleneinwirkung ein

bewuchsfreier Saum und unterhalb von ca. 12 m Tiefe liegt Kalksilt mit Bewuchs von

Cyanophyceen-Matten. Diese Verhältnisse sind für die Interpretation der faunisti-

schen Untersuchung wichtig.

Es wurden in der Charazone zwischen und 15 m Tiefe die in Tab. 6 angeführten

Arten von Gastropoden lebend angetroffen.

Aus 21 Proben mit 1503 ausgezählten Individuen ließen sich die relativen Häufig-

keiten der Arten in verschiedener Wassertiefe in Abb. 19 darstellen. Daraus ergibt

sich, daß 3 Arten {Valvata piscinalis, Bithynia tentaculata und Planorbis carinatus)

über das ganze Profil mehr oder weniger häufig vorkommen. Sie können der con-

chyliologischen Analyse unterworfen werden.

Diversität

Die taxonomische Diversität (nach Shannon-Weaver) im untersuchten Profil

zeigt einen Tiefengradienten, der sein Maximum in der unteren Charazone erreicht

(Abb. 20). Es läßt sich eine Kurve der Artendichte in Abhängigkeit von der Tiefe

erstellen. Die Diversität ist nicht, wie erwartet, im Bereich des Flachwassers mit

morphologisch vielfältiger Strukturierung und hohem Energiezufluß am größten,

sondern in den kalten Tiefen des einförmigen Chara-Rasens. 7 Arten bilden hier die

Gastropoden-Zönose. Unterhalb der Chara-Grtnze nimmt die Gastropodenfauna

rasch an Zahl und Vielfalt ab.
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Morphologische Diversität zeigt in der unteren Charazone von 8-14 m die Art
Valvata piscinalis. Viele Gehäuse tragen eine feine Longitudinal-Rippung als Ansatz
einer Skulpturbildung (Taf. 3/1). Dieser Aspekt der Schalenbildung wird in Kapitel

4.4.1.6 hauptsächliche Thematik sein.

Messungen der Schalendicke

Bei unten folgenden Arten wurde die relative Schalendicke bestimmt. Eine Flach-

wasser-Population wurde jeweils einer Tiefwasser-Population der unteren Chara-

zone gegenübergestellt:

Bithynia tentaculata (Abb. 21, oben)

Planorbis carinatus (Abb. 21, oben)

Valvata piscinalis (Abb. 21, unten)

— Bei allen Arten haben die Tiefwasser-Populationen größere Gehäuse.
— Bithynia tentaculata und Planorbis carinatus zeigen keinen Unterschied der

Schalendicke in Abhängigkeit von der Wassertiefe.

— Die Tiefenpopulation von Valvata piscinalis ist gegenüber der Uferpopulation

sehr dünnschalig und zeigt stärkere Streuung der korrelierten Parameter.

Der Unterschied der Gehäusegröße der Populationen ist wahrscheinUch nicht

absolut, sondern könnte durch späteres Einsetzen der Fortpflanzungs- und "Wachs-

tumszeit bei jahreszeitlich später erreichtem Temperaturmaximum in zunehmender
Wassertiefe erklärt werden (Abb. 18). Die größeren Individuen des tiefen Wassers

entsprächen dann einer Generation von Elterntieren, die im flachen Wasser nach der

Laichzeit bereits abgestorben ist. Im Jahreslauf müßten sich die Größenverhältnisse

periodisch umkehren.

Der Unterschied der relativen Schalendicke bei Valvata piscinalis aus verschie-

dener Tiefe ist hingegen nicht zyklisch erklärbar. Im Alpsee existieren zwei conchy-

liologisch unterschiedliche Populationen. Ihre Habitate liegen einerseits in 2—4 m,
andererseits in 8— 14 m Wassertiefe. Die Horizontalentfernung beträgt 25— 75 m.

Zwischen diesen Zonen bestehen offensichtlich Isolationsbarrieren, die eine Verti-

kalwanderung ausschließen, denn Schalenform- und Dickefaktoren sind nicht onto-

genetisch modifizierbar. Der Fortpflanzungszyklus wird also in der jeweiligen

Tiefenzone komplett durchlaufen. Dies ist daher auch für Bithynia tentaculata und
Planorbis carinatus wahrscheinUch, obwohl hier mangels morphologischer Merk-
male eine Beweisführung nicht möglich ist. Die biotopabhängige Variation der Scha-

lendicke ist ein spezifisches Merkmal von Valvata piscinalis. Die Vermutung eines

Zusammenhangs mit der Temperatur als mit zunehmender Tiefe wesentlichem phy-

sischen Faktor wird durch das Ergebnis gestützt. Daraus ergeben sich weitere

Fragen, die das Problemfeld einkreisen und zu den Untersuchungen der nächsten

Kapitel überleiten sollen.

— Wie verhält es sich mit Valvata piscinalis in anderen Seen bezüglich der Wasser-

tiefe?

— Welchen Aktionsradius besitzen Valvatiden, vor allem in der Fall-Linie eines

Uferprofils? (Siehe S. 46)

— Sind Characeen-Rasen für Gastropoden eine wirksame mikrogeographische Iso-

lationsbarriere? (Siehe S. 47)
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Schalendicke i.A.v.d. Wassertiefe
Bithynia tentaculata; Planorbis carlnatus

Alpsee
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Wie verhält sich die relative Schalendicke einer Spezies in Bezug auf einen Tem-
peraturgradienten, der durch die Lage von Seen in verschiedener Meereshöhe
erzeugt wird? fKap. 4.2.2.3;

Ist der Unterschied in der Schalendicke eine genetische Veranlagung oder weit-

gehend modifikatorisch beeinflußt? (Kap. 4.2.3)

o
.9 7

Abb. 22.

Gastropoden im Bodensee
Artfrequenz i.A.v.d. Wassertiefe

20 4Q 60
Relative Häufigkeit %]

80 100

Blthynla

tentaculata

Valvata

p/scinalls

Radix

ovata

Potamopyrgus

jenkinsl

G/raulus

parvus

Die im Aipsee untersuchten Arten Bithynia tentaculata und Valvata piscinalis

kommen auch im Bodensee über das ganze Tiefenprofil vor (vgl. Abb. 19).

Schalendicke i.A.v. See und Wassertiefe
Valvata piscinalis

^ 4 -

A}p)see
;
Bodensee

2^m
2 -4 -,
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Gastropoden im Bodensee
Artenzahl und Diversität

Biozönose

Artenzahl

Diversität

°'^ Thanatozönose

Artenzalnl

ry-vvvvi

Diversität

2,5 7

Tiefe [m]

Abb. 24. Im Gegensatz zum Alpsee zeigt dieses Profil des Bodensees eine mit der Wasser-

tiefe sinkende Tendenz in Zahl und Diversität lebender Gastropodenarten und

absolut geringere Werte. Jedoch die Auswertung der leeren Schalen (Thanatozö-

nose) ergibt ein reziprokes Verhalten und ein Maximum am tiefsten Fundpunkt.

Da im Sediment mehr und andere Arten festgestellt wurden als heute dort leben,

kann auf ein Aussterbe-Ereignis geschlossen werden.

Vergleich Alpsee — Bodensee

Nachdem punktuelle Aufsammlungen in verschiedenen Seen das Augenmerk auf

Valvata piscinalis im Alpsee gelenkt haben, soll nun eine weitere detaillierte Profil-

aufnahme im Bodensee zur Diskussion der Ergebnisse aus dem Alpsee herangezogen

werden.

Im Bodensee bei Konstanz/Egg wurden in Tauchgängen bis 15 m Tiefe Sediment-

proben genommen und die Gastropoden proportional ausgezählt. In allen vier

Tiefenstufen des Profils war Valvata piscinalis mit der höchsten Artdominanz ver-

treten (Abb. 22). Eine tiefenabhängige vergleichende Schalendickemessung konnte

also durchgeführt werden. Das Diagramm in Abb. 23 zeigt, daß die Populationen

nicht signifikant verschieden sind. Zum Vergleich wurden die Ergebnisse des Alpsees

dargestellt. Dessen Uferpopulation Hegt auf der Regressionsgeraden der Bodensee-

Populationen aus allen Tiefen.

Zur Interpretation der unterschiedlichen Verhältnisse bei Valvata piscinalis in

beiden Seen müssen weitere ökologische Daten verglichen werden: die Artenzahl

und die Diversität der Gastropodenfauna (Abb. 24).

— Die Probennahme an dieser Profillinie im Bodensee erbrachte nur 5 Arten

gegenüber 7 im weit kleineren Alpsee. Vor allem die Diversität ist — auch durch

das Dominieren von Valvata piscinalis — erheblich geringer.

— Die Diversität sinkt mit zunehmender Wassertiefe.

— Die Auswertung der Schalen ohne lebende Tiere (Thanatozönose = Balken in
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Abb. 24) ergibt jedoch ein mit der Tiefe zunehmendes Arten- und Diversitäts-

spektrum mit Werten, wie sie aus dem Alpsee bekannt sind (vgl. Abb. 20). Vier

von neun Gastropodenarten sind nur noch subrezent in einer Thanatozönose
durch ihre Schalen nachvi^eisbar.

Daraus kann gefolgert werden, daß der Bodensee sich nicht nur bezüglich Valvata

piscinalis anders verhält als der Alpsee, sondern daß ein ökologisches Ereignis in jün-

gerer Zeit einen Faunenschnitt bewirkt hat. Hierbei spielen die Characeen eine

Schlüsselrolle. Den Unterschied der heutigen Vegetation der Seen zeigt Abb. 25 in

einer schematischen Profil-Darstellung. Chara wuchs an dieser Stelle des Bodensees

nur zwischen 2 und 3 m Wassertiefe am oberen Rand der Halde in geringer Dichte.

Tieferes Wasser ist frei von Makrophyten.

Diskussion

Chara
Der Bodensee war, wie die meisten Voralpenseen, ein typischer Chara-See (Bau-

mann 1911). Jedoch mit der zunehmenden Eutrophierung in den 60erjahren ging

diese Biozönose stark zurück (Lang 1967). Characeen sind bekannt als Phosphat-

Flüchter (Krause 1981) und brauchen klares Wasser, um bis in größere Tiefen

gedeihen zu können. Mit den Armleuchter-Algen ist dann wohl auch ohne großes

Aufsehen in Wissenschaft und Gesellschaft die damit assoziierte Tiergemeinschaft

verschwunden. Characeen sind für Mollusken — im Gegensatz zur Ansicht vieler

Malakologen und Limnologen — eine Voraussetzung hoher Art- und Individuen-

dichte (GoRTHNER 1984 b). Der relativ unbelastete Alpsee liefert dafür heute noch

ein gutes Beispiel. Was hier und jetzt als Besonderheit dasteht, ist jedoch nur der

bewahrte Rest einer Zönose von Characeen und Mollusken, wie sie bis vor einigen

Jahrzehnten in mitteleuropäischen Seen des pleistozänen Vereisungsgebietes noch

normal und verbreitet war.

Isolation

Es gibt gute Gründe, die C/^^r^-Algen-Zone eines Sees als wesentliche Isolations-

Barriere für die vertikale Migration von Gastropoden anzunehmen:

— Es gibt keine zugängliche Sedimentoberfläche mehr. Die inkrustierenden Cha-

r(^-Sprosse bilden nach unten ein immer dichter werdendes Geflecht.

— Die Dichte des Basalbereichs des Rasens läßt nur millimeterbreite, vertikale

Zwischenräume, was auch für kleinere Tiere ein mechanisches Bewegungs-

hemmnis darstellt.

— Eine Wanderung der Gastropoden müßte im Basalbereich der C/7^r<5j-Sprosse

„von Ast zu Ast" erfolgen, mit erheblicher Verlängerung der Weglänge.
— Das interstitielle Wasser im Basisbereich des Chara-Rasens wird anoxisch und

durch mikrobielle H2S-Anreicherung sogar toxisch. Dies prägt sich im typi-

schen Vorkommen von Schwefelbakterien in der C^^^r^-Assoziation aus

(Krause 1969).

Migration
Valvata piscinalis ist auf normalem Sediment sehr wohl zur Vertikalwanderung

fähig. LuiB (1984) wies durch Markierungsversuche im Bodensee nach, daß in 11 m
Tiefe ausgesetzte Tiere mit einer Geschwindigkeit von ca. 2 m zurückgelegter

Strecke pro Tag ihre „Laichplätze" in 3 m Tiefe wieder aufsuchten. Daher ist bei
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STUTTGARTER BEITRAGE ZUR NATURKUNDE

Uferprofil und Chara-Algenzone

Alpsee Bodensee

Ser. B, Nr. 190

Seeoberfläche (Niedrigwasser)

NWVI Chara-Zone Probenentnahme von Valvata piscinalis

Der wesentliche Unterschied im Uferprofil von Alpsee und Bodensee ist der

Makrophytenbestand, zu dem auch die großwüchsigen Chlorophyceen der Gat-

tung Chara gerechnet werden müssen. Während im Alpsee ein geschlossener Cha-
r^-Rasen bis in 12 m Tiefe besteht, existierte im Bodensee zur Zeit der Profil-

aufnahme keine entsprechende Phytozönose. Dies ist wahrscheinlich eine anthro-

pogen bedingte, junge Veränderung, die die (Gastropoden-) Fauna katastrophal

beeinflußte.

Verschwinden der Chara-Zone, z. B. im eutrophierten Bodensee, mit einer raschen

Vermischung von Populationen zu rechnen, falls solche Zonierungen auch in diesem

See bestanden haben sollten. Daraus erklärt sich die tiefenunabhängige Schalendicke

von Valvata piscinalis im heutigen Bodensee im Gegensatz zu den durch Characeen

isolierten, unterschiedlich dickschaligen Populationen im Alpsee.

4.2.2.3. Meereshöhe

Im Vorhergehenden wurde untersucht, wie sich die Schalendicke entlang eines

Tiefengradienten in Seen verhält. Temperaturabhängigkeit wurde vermutet. Da mit

der Wassertiefe aber ein ökologischer Wechsel der Zönose stattfindet, wäre es sinn-

voll, einen Temperaturgradienten zu verwenden, der dieselbe Ökozone verschie-

dener Seen betrifft. Eine solche Variable könnte durch das Klima verschiedener geo-

graphischer Breiten geprüft werden, was aber bei Populationen mit weit entfernter

Herkunft den Einfluß genetischer Distanz stärker mit ins Spiel brächte. Auf kurzer

räumlicher Entfernung läßt sich ein Temperaturgradient auch über die Lage von Seen

in unterschiedlicher Meereshöhe erreichen.

In der Türkei wurde im Sapancasee auf 50 m ü. N. N. und im Abantsee auf 1400 m
ü. N. N. die Art Viviparus viviparus zahlreich in 3—4 m Tiefe gefunden. Das

Ergebnis der Größen-Gewichts-Relation zeigt Abb. 26. Bei der Population des tief

gelegenen Sapancasees sind drei Kohorten der mehrjährigen Art zu unterscheiden.
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Schalendicke i.A.v.d. Meereshöhe
Viviparus viviparus
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Heritabilität der Schalendicke
Valvata piscinalis
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kamen aber wegen ihrer Ernährungsansprüche und bei Viviparus wegen der erheb-

lichen Größe und langen Generationsdauer nicht in Betracht.

Die untersuchten Variablen waren die Sedimentbeschaffenheit, die Wassertempe-

ratur sowie Art und Konzentration der gelösten Ionen, aufgeführt in Tab. 3 (A, B, C
und D). Letztendlich wurde die Schalendicke aus den Versuchen 2, 8, und 9

bestimmt. Bithynia tentaculata ließ sich unter gegebenen Umständen nicht züchten,

Gyraulus albus wurde nicht gemessen, weil Gyraulus chinensis bereits ein negatives

Ergebnis gezeigt hatte. In die in Kapitel 3.3.1 beschriebene Versuchsanlage wurden
adulte Tiere der genannten Arten mit jeweils 3 bis 12 Individuen eingesetzt. Frühe-

stens nachdem die erste Tochtergeneration erwachsen war (nach 188—234 Tagen)

wurden die Schalen gewogen und gemessen.

Keine der Arten Melanoides tuberculata oder Gyraulus chinensis hat bei irgend-

einer Variablen eine signifikante Varianz der Schalendicke gezeigt. Dabei wurden

extreme Bedingungen gestellt wie:

Sediment: Sand, Silt, sedimentfrei

Temperatur: 20 °C gegenüber 27 °C
Ionen: Verschiedene Salze bis in Konzentrationen an der Subvitalitätsgrenze der

Verträglichkeit

Die Auswertung der Anzahl, Größe und Skulptur der Zuchttiere brachte jedoch

Ergebnisse, die im Zusammenhang mit der ökologisch-empirischen Analyse von

Skulpturbildung in Kap. 4.4.2 ausführlich dargestellt werden.

4.2.5. Evolution der Schalendicke von Gyraulus „multiformis"

Die Steinheimer Gastropoden gelten als ausgesprochen dickschalig. Diese Bewer-

tung war der Hauptanlaß, um in vorliegender Arbeit Schalendicke neben Skulptur

und Form der Gehäuse auch quantitativ unter den Aspekten von Bau, Funktion und

Evolution zu analysieren. Es wurde in Diskussionen schon der Verdacht geäußert,

daß Dickschaligkeit bei fossilen Gehäusen sekundär durch Inkrustierung entstanden

sein könnte. Obwohl die Untersuchung der Schalenstruktur generell nicht beabsich-

tigt war, kann dieser Einwand in Bezug auf die Steinheimer Schnecken leicht durch

eine REM-Aufnahme entkräftet werden (Taf. 7/1 und 2).

Bei Gehäusen verschiedener Spezies mit unterschiedlichen Formparametern

genügen Gewichts-Längen-Messungen nicht mehr zum Vergleich der relativen Scha-

lendicke. Bei fossilen Arten mit gefüllten Gehäusen ist die Gewichtsbestimmung

zudem unmöglich. Aus Querschliffen kann jedoch der Quotient aus Fläche der

Wandsubstanz zum umschlossenen Innenraum als brauchbare Maßzahl bestimmt

werden (siehe Kap. 3.3.2). Für 6 Arten der Steinheimer Schneckenreihe wurde dies

durchgeführt, sowie vergleichsweise bei 5 rezenten Arten der Gattung Gyraulus

jeweils an 2—3 Individuen. Die Mittelwerte der relativen Schalendicke sind in Abb.

28 in Abhängigkeit von der Innenfläche als Maß für die Gehäusegröße abgebildet. Es

läßt sich ableiten:

— Die Steinheimer Spezies sind gegenüber der rezenten Vergleichsgruppe dick-

schaliger.

— Die Stammart Gyraulus kleini steht bezüglich der Schalendicke näher bei

rezenten Arten.

— Drei chronologisch sukzessive Populationen von Gyraulus kleini erfahren eine

Größenzunahme, aber noch keine relative Schalenverdickung.
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Darstellung der relativen Schalendicke als Quotient aus Schalenwand-Fläche und
Innenfläche. Die fossilen Gyraulus- Arten von Steinheim sind dickschaliger als alle

rezenten, hier untersuchten Arten der Gattung. Auch die ähnlich komplex skulptu-

rierten Schalen des Ohridsees sind relativ dünnschalig. Pfeile geben für Steinheim

die phylogenetische Abfolge der Arten an. Die Stammart Gyraulus kleini und die

Übergangsart zu einem zweiten Zyklus der Skulpturdiversifizierung, Gyraulus

oxystoma, sind am dünnschaligsten (vgl. Abb. 40).

— Zwischen der ubiquitären Art Gyraulus kleini und des daraus hervorgegangenen

Gyraulus steinheimensis erfolgt eine starke Zunahme der Dickschaligkeit,

welche in der Entwicklungsreihe bis Gyraulus trochiformis beibehalten wird.

— Der Faunenschnitt zwischen Gyraulus trochiformis und Gyraulus oxystoma ist

von einer Abnahme der Schalendicke auf ursprüngliche Werte begleitet.

— Gyraulus revertens ist wieder dickschaliger, vor allem gegenüber Gyraulus

kleini, dem er äußerlich ähnelt.

— Von den Arten des Ohridsees ist Gyraulus trapezoides (12 m Wassertiefe) gegen-

über Gyraulus lychnidicus (Ufer) dünnschaliger.

Die subj'ekive Empfindung von Dickschaligkeit bei den großen Spezies täuscht

und wird durch die Relativierung von Wandstärke zu Gehäusegröße aufgehoben.

Die rezenten Spezies besitzen Schalen ähnlicher relativer Dicke. Im Ohridsee exi-

stieren zwei Arten, die sich in gleicher Weise in Schalendicke und Biotop unter-

scheiden (die tiefe Population ist dünnschaliger) wie die beiden Populationen von

Valvata piscinalis intraspezifisch im Alpsee. Die Steinheimer Schneckenreihe erfuhr

eine weitreichende Veränderung der Schalendicke, die nach den Beobachtungen an

rezentem Material als evolutiv und genetisch fixiert angesehen werden muß. Diese

Entwicklung erfolgt zyklisch und parallel zu Veränderungen der Größe, Form und

Skulptur (vgl. Kap. 4.4.1.7). Neben Skulpturunterschieden macht die unterschied-

liche Schalendicke von Gyraulus revertens und Gyraulus kleini die Identitäts- und

die Wiedereinwanderungs-Hypothese (Klähn 1922) unwahrscheinlich.
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4.3. Skulptur des Protoconchs

4.3.1. Einleitung

^H Bei der Untersuchung von Schalenskulpturen verdient der Protoconch bzw. die

^H Embryonalschale von Süßwassergastropoden besondere Beachtung, vi^eil Skulpturen

dort bereits in der pränatalen Ontogenese angelegt werden. Erstens ist die Schalen-

bildung in der Eihülle von Umwelteinflüssen in gewissem Maße abgeschirmt und
unterliegt damit anderen Selektionsbedingungen als der Teleoconch des juvenilen

und adulten Individuums. Zweitens tragen die ersten Windungen der Schalen oft

ausgeprägte Skulpturen, welche am Teleoconch entweder gar nicht oder nur noch

schwach oder in abweichender Form auftauchen. Drittens gibt es für Süßwassergast-

ropoden keine umfassende, vergleichend morphologische Bearbeitung dieses Merk-

mals.

Bei marinen Spezies dagegen, die in Bezug auf Skulpturen und larvale Entwick-

lungsstadien stärker differenziert sind, hat man frühontogenetische Schalenmerk-

male für ökologische, biogeographische und paläontologische Zwecke ausgewertet

(Shuto 1974). Größe und Mündungsform lassen Rückschlüsse auf planktotrophe

versus lecitotrophe Lebensweise zu. Arten mit planktischen Larvalstadien haben in

der Regel komplexere frühontogenetische Schalenskulpturen. Die Art des Musters

läßt aber keine weiteren Rückschlüsse zu. Zur vergleichenden Entwicklungsbiologie

von Mollusken haben Fioroni (1982) sowie Fioroni & Schmekel (1975) einen

umfangreichen Beitrag geliefert. Bändel (1982) suchte frühontogenetische Schalen-

merkmale vor allem mariner Gastropoden systematisch zu verwerten.

Bei Süßwassergastropoden wurden in älteren Monographien (z. B. Baker 1945)

embryonale Schalenmerkmale nur beiläufig erwähnt. Walter (1962) entdeckte

„Punktierung" des Protoconchs als generelles Merkmal bei Bulinus-Arten. Hamil-
ton-Attwell & VAN Eeden (1971) und Patterson (1974) verwendeten dies zur

Artdiagnose und bemerkten intraspezifische Variabilität. Meier-Brook (1983) fand

Spiralskulptur des Protoconch bei Arten der Gattung Gyraulus (Planorbidae). Für

die Valvatidae stellte Binder (1967) bei 9 untersuchten Arten Longitudinalstreifung

des Protoconchs fest und maß den Streifenabstand. Er sah dafür aber keine systema-

tische Anwendbarkeit. Valvata baikalensis zeigte ein besonders großes Embryonal-

gehäuse mit weitem Streifenabstand. Bei terrestrischen Arten (Bulimulidae von den

Galapagos-Inseln (Coppois & Vos 1986)) erwiesen sich Protoconch-Skulpturen als

taxonomisch wertvoll. Eine Korrelation des Merkmals mit Besonderheiten der

Adultschale, der Anatomie oder des Habitats der Arten konnte dagegen nicht

gefunden werden. Die Familie Viviparidae trägt in der limnischen Gastropodenfauna

eine der komplexesten Protoconch-Skulpturen, über die schon seit langem relativ

gute Kenntnisse vorhegen (Annandale 1924; Franz 1932; Kessel 1933). Annan-
dale (1921) stellte bei der Art Heterogen turris aus dem Biwasee ein für Vivipariden

sehr ungewöhnliches Embryonalgehäuse fest und bezog auch fossile Formen in die

Betrachtung ein. Ontogenetische und phylogenetische Zusammenhänge wurden auf-

gedeckt und die Hierarchie der Musterbildung ansatzweise erkannt. Jokinen (1984)

verglich 3 nordamerikanische Arten und unterschied Periostracalhaare und Kiele

verschiedener Typen und Größen.

Gottschick (1919/1920) hatte auch bei den tertiären Steinheimer Gyraulen

Embryonalstreifung bemerkt. Diese Entdeckung und der geringe Kenntnisstand sol-

cher Merkmale bei Planorbiden gaben den eigentlichen Anlaß zur vergleichenden
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Tab. 7. Spezies, deren Protoconchskulptur näher untersucht wurde.

Spezies
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Abb. 29. Protoconch mit Abschnitten a, b und c, an denen die Zahl von longitudinalen

Skulpturelementen ermittelt wurde.

marginale Periodik kann überlagert werden, was zu unterbrochenen Rillen

(Gruben), mäandrierenden Leisten oder unterbrochenen Longitudinalreihen (Gitter,

Zähne, Haare) führt. Divarikate Muster wurden nicht beobachtet. Ungeachtet der

wirklichen räumlichen Struktur der Skulptur soll hier von longitudinalen oder kom-
marginalen „Streifen" die Rede sein, wie sie bei der lichtmikroskopischen Betrach-

tung erscheinen.

Diese Streifen sind abzählbar, vorausgesetzt, ein oberflächlich sauberer Proto-

conch ist vorhanden. Bei rezenten Tieren können die Juvenes mit noch durchsich-

tigen Gehäusen auch durch das Lichtmikroskop ausgewertet werden. Bei Fossilien

sind Säuberung und REM-Aufnahme notwendig.

Gezählt werden die Streifen der Gehäuseoberseite, die zwischen den beiden

Nähten der benachbarten Windungen sichtbar sind. In diese Größe gehen also Fak-

toren der Schalenform und des Protoconchdurchmessers mit ein und bestimmen

neben der Variabilität des Streifenabstandes die Varianz der Meßgröße. Das Ver-

fahren ist bei dieser taxonomischen Gruppe dennoch praktikabel und daher einer

Messung absoluter Distanzen vorzuziehen.

Auch längs der Protoconch-Windungen gibt es ontogenetische Veränderungen der

Skulpturmuster und der Streifenzahl. Streifen können zwischengeschaltet werden

oder verschwinden. Um dieses an sich interessante Phänomen auch in seiner zeitli-

chen Richtung zu erfassen, wurde an drei Positionen gezählt (Abb. 29): nahe dem
Beginn des Protoconchs (a), nächst dem Ende (c) und in einer mittleren Position (b).

In hierarchischen Größenunterschieden oder unterschiedlichem Feinbau (Haare,

Leisten, Gruben) drücken sich qualitative Unterschiede aus, bei denen die Abzähl-

methode an eine prinzipielle Grenze gelangt. Das ist z. B. bei Viviparus der Fall.

Da die gesamte Untersuchung nur der Gewinnung eines Überblickes diente,

wurde allein bei Gyraulus albus und Gyraulus kleini eine statistisch auswertbare Zahl

von Individuen untersucht, ansonsten lediglich 3—5 Exemplare. Die Werte der

Streifenzahl sind Extreme der intraspezifischen einschließlich der ontogenetischen

Varianz des Protoconchs. In Abb. 30 ist der maximal festgestellte Spielraum gra-
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Skulptur des Protoconch

Farn.
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Valvatidae (Taf. 2 und 3)

Longitudinale und kommarginale Skulptur. Longitudinale Muster dominieren am
Anfang, kommarginale am Ende des Protoconchs. Geringer Leistenabstand (hohe

Dichte: 14— 52 Streifen). Dadurch entsteht „Gitterskulptur".

Endemische Arten des Ohridsees: Tendenz zur Verstärkung der Protoconch-

Skulptur ist ausgeprägt. Nach der Zahl der Leisten entspricht Valvata piscinalis der

conchyliologisch ähnlichen, im Ohridsee endemischen Art Valvata stenotrema. Das-

selbe gilt für Valvata cristata im Verhältnis zu Valvata relicta. Die große, endemi-

sche Art Valvata hirsutecostata trägt dichte, stark ausgeprägte Protoconch-Skulptur

(Taf. 3/6).

Bithyniidae und Hydrobiidae
Bei den untersuchten Arten Bithynia tentaa4.lata und Potamopyrgus jenkinsi ist

der Protoconch völlig glatt.

Planorbidae
Große Formenvielfalt; longitudinale Skulptur dominiert; meist großer Leistenab-

stand (7—11). Unterschiede der Gattungen:

Planorharius corneus (Taf. 4/3): Grubenartige Vertiefungen in regelmäßigem

Netz; übergehend in Leisten.

Hippeutis complanatus (Taf. 4/4): Leisten nur schwach erhoben, im mittleren Teil

in der Zahl halbiert, am Ende des Protoconchs mehr als Andeutung von Gruben mit

kommarginaler Dehnung.

Bathyomphalus (Taf. 4/5) und Anisus (Taf. 4/6): Longitudinale Leisten am
Anfang, kommarginale Wachstumsfalten im Endabschnitt.

Planorbis: Longitudinalleisten sehr schwach bis fehlend.

Gyraulus (Taf. 5 und 6): Longitudinalleisten, von Anfang bis Ende des Proto-

conch reichend, meist deutlich und regelmäßig.

Die Planorbiden sind durch die Merkmale der Protoconch-Skulptur gut gegen-

über Valvatiden und Vivipariden unterschieden. Der stets planispirale Protoconch

hebt sie zusätzlich von anderen limnischen Gastropodenfamilien ab.

4.3.3. Variabilität und taxonomische Verwendung embryonaler
Skulpturmerkmale bei der Gattung Gyraulus

Bei der Gattung Gyraulus (Planorbidae) lag besonderes Interesse und umfangrei-

ches Sammlungsmaterial vor, um eine vergleichende Untersuchung der Protoconch-

Skulptur auf Artniveau durchzuführen. Einerseits waren es die beiden stark skulptu-

rierten Gyraulus-Arten des Ohridsees, andererseits die Gyraulus „multiformis"

-

Gruppe von Steinheim, welche in Beziehung gebracht werden sollten zu rezenten

europäischen und ubiquitären Arten der Gattung.

Die Variabihtät der Leistenzahl bei Gyraulus albus (Fundort Hirschau, Exkursion

Nr. 8) wurde statistisch erfaßt, um die taxonomische Verwendbarkeit des Merkmals

zu testen (Tab. 8). Dabei zeigte sich eine hierfür wünschenswert geringe Standardab-

weichung.

Nach den Ergebnissen des vorhergehenden Kapitels ist es möglich, Gyraulus auch

innerhalb der Planorbidae mittels Protoconch-Merkmalen relativ sicher von anderen

Gattungen zu unterscheiden. Es bestehen engere Beziehungen zu den Gattungen

Planorbis, Anisus und Bathyomphalus, die ebenfalls dem Tribus Planorbini ange-
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Tab. 8

STUTTGARTER BEITRAGE ZUR NATURKUNDE Ser. B, Nr. 190

. Untersuchung der Variabilität der Protoconchskulptur einer Population von
Gyraulus albus.

Zahl der Protoconchleisten
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Abb. 31. Evolution der Streifenzahl des Protoconchs von Gyraulus „multiformis" . Die
großen, skulpturierten Arten zeigen auch die stärksten Veränderungen der Proto-

conchskulptur.

4.3.4. Evolution der Protoconch-Skulptur
bei Gyraulus „multiformis''

Nach der Beschreibung der Protoconch-Skulptur von Gyraulus kleini von Stein-

heim liegt es nahe, die Embryonalgehäuse der evolutiv abgeleiteten Spezies zu

betrachten, um so die Phylogenie der Ontogenie zu studieren, was nur bei Orga-

nismen mit terminalem "Wachstum und nur bei besonders günstigen Erhaltungsbe-

dingungen vi^ie in Steinheim möglich ist.

Die Ergebnisse der REM-Aufnahmen sind in den Tafeln 7—9 am Objekt zu

betrachten. Die Auszählung und Darstellung erfolgte in Abb. 30. Einen besseren

Vergleich in Stammbaumform läßt Abb. 31 zu. Leider konnten von der ersten en-

demischen Spezies {Gyraulus steinheimensis) und von der letzten der Stammreihe

{Gyraulus supremus) keine auswertbaren Aufnahmen der Embryonalgewinde erzielt

werden.

Die Arten der „Nebenreihe", Gyraulus costatus und Gyraulus crescens, welche

klein und planispiral blieben, sind auch in der Protoconch-Skulptur konservativ. Mit

Gyraulus tenuis (= Gyraulus sulcatus bei Mensink 1984) war bereits früh eine stark

vermehrte und variable Leistenzahl von 8—24 vorhanden. Gyraulus trochiformis, mit

dem größten und sonderbarsten Gehäuse, das von einem Gyraulus bekannt

geworden ist, trägt nicht weniger als 28 Leisten. Der früher als Gyraulus trochiformis

entstandene und wohl weniger spezialisierte Gyraulus oxyStoma bleibt bei 8— 16 Lei-

sten. Der daraus hervorgegangene Gyraulus revertens hat, wie Gyraulus kleini,

wieder 8 Leisten.

Insgesamt läßt sich also im Steinheimer Becken die gleiche Tendenz zur Leisten-

vermehrung bei den größeren und stark skulpturierten Arten von Gyraulus fest-

stellen wie im Ohridsee, jedoch hier in der phylogenetischen Dimension. Morpholo-

gische Abwandlung der Arten und ihrer Adultgehäuse ergreift also auch die
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Embryonalschale. Skulpturvermehrung und Erhöhung der Variabilität tritt bereits

hier auf. Da frühontogenetische Merkmale als relativ konservativ angesehen werden
müssen, sind die dokumentierten drastischen Veränderungen als Beweis für eine

weitreichende Evolution aufzufassen. Bei Gyraulus trochiformis hat sich die Leisten-

zahl auf ein Maß vermehrt, wie es bei keiner anderen Art der Familie bisher gefunden

werden konnte. Dies, wie auch der aberrante Bau des Teleoconchs, würde die Erstel-

lung eines eigenen Taxons vom Rang einer Familie rechtfertigen.

Eine Embryonalschale von Gyraulus kleini zeigte Leistenvermehrung im Anfang-

steil. Da diese Merkmale im Teleoconch phylogenetisch später auftreten, könnte dies

bedeuten, daß ontogenetisch eine Verlagerung von frühontogenetischen Charakteren

in das Adultstadium, also eine Retardation und Paedomorphose stattfindet. Ist es

eine Entwicklung von Atavismen oder selektiver Erwerb neuer Merkmale, was
Gyraulus „multiformis" im Langzeitsee von Steinheim hervorbringt?

4.4. Skulptur des Teleoconchs

4.4.1. Morphologisch-deskriptive Analyse

4.4.1 .1 . Einleitung

Die Untersuchung der Teleoconch-Skulptur von Gastropoden bildet den zen-

tralen Teil der morphologischen Analyse. Der Begriff Skulptur wird hier in seiner

weiten Fassung als Musterbildung der Schalenoberfläche und Aperturform ver-

wendet. Ausgehend von der exemplarischen Beschreibung einiger ubiquitärer Süß-

wassergastropoden und ihrer Skulptur soll der Bau komplexer endemischer Gastro-

podenschalen des Ohridsees relativiert werden können. Beispiele von Gastropoden

anderer Langzeitseen werden anschließend herangezogen. Anhand der marinen Spe-

zies Murex pecten soll schließlich ein Maximum an Schalenkomplexität und damit

das andere Extrem gegenüber normalen limnischen Gastropoden gezeigt werden.

Danach werden, mit dem durch die vorangegangenen Skulpturbeschreibungen

geschulten Blick und mit besonderer Berücksichtigung von Gyraulus, Erklärungsan-

sätze limnischer Skulpturbildung aufgezeigt. Das neontologische Schalenstudium

erlaubt schließlich eine Bewertung der Evolution der Teleoconch-Skulptur bei

Gyraulus „multiformis" von Steinheim. Eine Zusammenstellung der mit REM aufge-

nommenen Spezies und Teleoconch-Skulpturen gibt Tab. 9.

4.4.1.2. Mitteleuropäische Süßwassergastropoden

Der Zugang zur Beschreibung der Teleoconch-Skulptur limnischer Gastropoden

soll durch die mit ca. 50 Arten leicht überschaubare, in Deutschland heimische und
ubiquitäre Fauna mit geringer Skulpturausprägung erschlossen werden. Die Daten

stammen aus eigenem Sammlungsmaterial und systematischer sowie biogeographi-

scher Literatur (Glöer et al. 1980; Ehrmann 1949; Illies 1978). Die Ergebnisse der

Skulpturbeschreibung sind in Tab. 10 zusammengefaßt. Einige der skulpturaufwei-

senden Spezies dieser Fauna sind als REM-Aufnahmen in den Tafeln abgebildet

(siehe Tab. 10, rechte Spalte). Skulpturbildung in weiterem Sinne zeigen 17 von 45

Spezies (38 %). Diese Skulpturmerkmale sind den Sammlern bestens vertraut und

werden auch in der malakologischen Literatur zur Artcharakteristik benutzt und

dargestellt. In diesem Zusammenhang interessiert die systematische Verteilung sowie

die spezifische Ausprägung von Schalenskulptur, die kurz erläutert werden soll.
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Tab. 9. Spezies, deren Teleoconchskulptur näher untersucht wurde.

Spezies
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Tab. 10. Das Auftreten verschiedener Skulpturtypen bei Süßwassergastropoden der Fauna
von Deutschland. Kommt nur eine seltene, eventuell modifikatorisch bedingte

Variante vor, wird dies durch eingeklammerte Symbole (+ ) dargestellt und nicht in

die prozentuale Auswertung unten mit einbezogen.

Taxon
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Neritidae: Pigmentmuster, oft intensiv und komplex.

Viviparidae: Pigment meist in Form von 3 longitudinalen Bändern.

Hydrobiidae: keine Skulpturen. Potamopyrgus jenkinsi, der eigentlich nicht zur heimischen

Fauna gehört, bildet in manchen Populationen häufig longitudinale Periostra-

calkiele.

Lymnaeidae: gelegentlich „hammerschlägige" Oberfläche.

Planorbidae: a) Periostracalskulptur bei 3 von 16 Arten {Gyraulus albus, Gyraulus acro-

nicus und Gyraulus (Armiger) crista), siehe Tafel 5/5, 6/3 und 4/7. Dabei
bestehen ein longitudinaler Periostracalkiel bei Gyraulus acronicus, kommar-
ginale Periostracalrippen bei Gyraulus (Armiger) crista und eine gitterartig

überlagerte Periostracalskulptur bei Gyraulus albus.

b) Polygonale Aperturform, d. h. Abweichung des Windungsquerschnitts

von der sphärisch-elliptischen Form, zeigen 6 bis 8 von 16 Arten. Dies äußert

sich in einer Kante, die kielförmig spitz {Planorbis carinatus), oder etwa recht-

winklig (Planorbis planorbis, Anisus vortex) bis stumpf (Anisus vorticulus,

Anisus spirorbis) sein kann.

Die verbleibenden Familien sind im Betrachtungsgebiet im allgemeinen skulp-

turlos. Aus den Daten von Tab. 10 lassen sich folgende Schlüsse ziehen:

— 38 % der heimischen limnischen Gastropoden zeigen Skulpturbildung.

— Verschiedene Ausprägungen der Ornamentierung treten familienspezifisch auf

(Pigmentierung bei Neritiden und Vivipariden, Skulptur im engeren Sinne bei

Planorbiden).

— Skulpturhäufigkeit und Vielfalt ist bei Planorbiden mit 9 von 16 Arten (56 %)
weit größer als bei den übrigen Familien der Fauna mit 6 von 29 Arten (21 %).

— die Periostracalskulptur ist bei der Gattung Gyraulus stark ausgeprägt.

Insgesamt sind die Schalenskulpturen dieser Fauna wenig auffällig und nur ansatz-

weise entwickelt, was ein Vergleich zu anderen Faunen zeigen wird (folgende zwei

Kapitel sowie Kap. 5.1). Ein Beispiel stark entwickelter Skulptur in der näheren

Umgebung zu Deutschland gibt Pyrgula annulata aus dem Gardasee (Taf. 1/6).

4.4.1.3. Endemische Gastropoden des Ohridsees

Ein ganz anderes Bild als bei verbreiteten mitteleuropäischen Gastropoden ergibt

sich für die Schalenskulptur von Arten, die im Ohridsee endemisch sind. Der
Ohridsee ist in Makedonien an der jugoslawischalbanischen Grenze gelegen (vgl.

Kap, 2.2.1). Er ist der tiefste und älteste See Europas (Stankovic 1960) und besitzt

eine hochgradig endemische Fauna, darunter auch viele Gastropoden. Die intrala-

kustrischen Verbreitungsverhältnisse sind jedoch kompliziert (Radoman 1955;

Stankovic & Radoman 1955; Gorthner 1984 b). Es werden 75 Arten genannt, die

den See und seine Umgebung bewohnen, wovon 57 (76 %) endemisch sind. Im See

selbst leben jedoch nur 54 Arten, wovon 5 nur lokal und selten vorkommen, viel-

leicht durch anthropogene Wirkung eingeschleppt wurden, und ubiquitär sind. Es

bleiben also 49 Arten, von denen 47 (96 %) endemisch sind. Diese Arten sind in Tab.

11 aufgelistet und entsprechend Tab. 10 nach ihrer Skulptur bewertet worden. Hin-

weise auf Tafeln mit Abbildung der Gehäuse in REM-Aufnahmen stehen in der

äußersten rechten Spalte.

Die Übersicht zeigt, daß Skulpturbildung in allen Familien stark vertreten ist, am
uneinheitlichsten bei den meist sehr kleinen Orientaliiden, doch generell bei Valva-

tiden, Pyrguliden und bei Planorbidae (Gyraulus). Ein quantitativer Vergleich mit

der mitteleuropäischen Fauna ist in Tab. 12 zu sehen.
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Tab. 11. Gehäuse-Ornamentierung bei endemischen Spezies aus dem Ohridsee.

Taxon
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Im Ohridsee ist nicht nur der Gesamtanteil der skulpturierten Spezies etwa dop-

pelt so hoch wie in Deutschland bzw. Mitteleuropa. Auch die besonders tiefgrei-

fende Umgestaltung der Gehäuse mit polygonaler Apertur ist bei drei Viertel aller

Spezies vorhanden. Ferner ist die Intensität der Skulpturbildung des Periostracums

(Haare, Taf. 6/8; Schuppen, Taf. 3/8; hohe Rippen, Taf. 1/2) und der Schale (breite

Wülste, Taf. 3/3; „Wellblechskulptur", Taf. 1/1) enorm.

Es ist nicht Ziel vorliegender Arbeit, eine lückenlose Beschreibung der Schalen-

skulptur aller Spezies aus Langzeitseen zu liefern. Vielmehr sollen Evolutionsten-

denzen, Bau-Charakteristika und ökologisches Umfeld beispielhaft analysiert

werden. Daher wird bezüglich weiterer Abbildungen und Beschreibungen auf die

taxonomische Literatur verwiesen.

Bei morphologisch-vergleichender Betrachtung der Gastropodenfauna des Ohrid-

sees läßt sich also qualitativ und quantitativ außergewöhnliche Skulpturausbildung

feststellen. Weiterhin wird der See fast ausschließlich von stenöken, endemischen

Spezies besiedelt. Insgesamt ist seine Fauna also morphologisch und taxonomisch

hoch differenziert. Die Gattung Gyraulus ist dafür ein typisches Beispiel. Ansätze

der Skulpturbildung ubiquitärer Spezies entwickeln sich im Ohridsee in endemi-

schen Formen fort.

4.4.1.4. Gastropoden aus Langzeitseen

Vergleichbar zum Ohridsee gibt es weltweit eine Reihe weiterer alter Seen mit

bemerkenswerter Fauna. Dies sind der Biwasee in Japan, der Inlesee in Burma, der

Titicacasee in Peru/Bolivien, der Baikalsee in Sibirien und der Tanganyikasee in Ost-

Afrika (vgl. Kap. 2.2.2., Abb. 6). Sie heben sich als sogenannte Langzeitseen mit

einer Lebensdauer von 100 000 bis mehreren Millionen Jahren von allen anderen,

normalerweise schnell verlandenden Binnenseen ab. Ausgehend vom geographischen

Aspekt der Artbildung gibt Brooks (1950) einen Vergleich der Faunen. Boss (1978)

diskutiert die Evolutionsbedingungen von Gastropoden dieser Seen und stellt geo-

graphische Daten sowie Artenlisten zusammen. Beide Autoren stellen die Frage der

taxonomischen Diversität in den Vordergrund, ohne auf die morphologischen

Eigenheiten dieser endemischen Spezies einzugehen, speziell auf die starke Skulptur-

entwicklung der Schneckenschalen. Weitere vergleichbare Langzeithabitate sind der

Quatro Cienegas Komplex von Coahuila in Mexiko (Taylor 1966) und das Malili-

System sowie der Possosee auf Celebes (Sarasin & Sarasin 1898).

Als erstmals Schalen aus dem Tanganyikasee (Woodward 1859) und Baikalsee

(Gerstfeld 1859) der wissenschaftlichen Beschreibung zugänglich wurden, war

dieses Phänomen bereits aufgefallen. Von Bourguignat (1885) wurden die Formen
durch ihre Ähnlichkeit zu marinen Gehäusen als „thalassoide" bezeichnet. Zur Defi-

nition und Genese dieses Begriffs siehe Kap. 6 im Anschluß an den analytischen Teil.

Eine vergleichende Untersuchung der Schalenskulpturen fehlte. Ihre Beschreibung

und die Diskussion ihrer Bedeutung erfolgte also bisher ausschließlich im Rahmen
der umfangreichen Literatur zu Faunistik der betreffenden Seen.

Eine Skulpturbewertung, wie im Falle des Ohridsees durchgeführt, hätte nur Aus-

sagewert, wenn parallel dazu eine Vergleichsfauna der Umgebung bewertet würde.

Da der Stand systematischer und biogeographischer Bearbeitung für die einzelnen

Langzeitseen sehr unterschiedlich ist, wurde nur für den Baikalsee und den Tan-

ganyikasee eine solche Bewertung vorgenommen. Diese wird in Kap. 5.1.2 nach

Erläuterung des semiquantitativen Bewertungsschlüssels dargestellt werden.
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Konvergenzen
Die Endemiten der Langzeitseen sind im jeweiligen See entstanden und nicht etwa

weit zerstreute Relikte einer ehemaligen Fauna mit entsprechenden Schalenskulp-

turen. Bei der Gattung Gyraulus zum Beispiel, die im europäischen Ohridsee wie im

ostasiatischen Biwasee mit eigenen Arten mit ähnlichen Gehäusen vorkommt (vgl.

Abb. 4), zeigt der sehr unterschiedliche Bau von Radulae oder Prostata, daß keine

engere verwandtschaftliche Beziehung besteht und die Gehäuse konvergent ent-

standen sein müssen (Meier-Brook 1979).

Wie sich Gyraulus in verschiedenen Langzeitseen conchyliologisch konvergent

entwickelt hat, so sind auch andere Taxa, die in Langzeitseen einer evolutiven

Abwandlung unterlagen, an verschiedenen Orten mit conchyliologisch ähnlichen

Merkmalskomplexen ausgestattet, d. h. Gyraulus bildet Kiele und Haare, Valvata

bildet Rippen, Viviparus Wülste und Knoten.

Variabilität

Die Schalenmerkmale sind innerhalb eines Sees intraspezifisch oft sehr variabel,

z. B. bei Gyraulus im Ohridsee (Gorthner & Meier-Brook 1985), bei Neothauma
(Moore 1901), Tiphobia horei (Moore 1898— 1899 a) oder Lavigeria nassa aus dem
Tanganyikasee. Aus der letztgenannten Art hatte Bourguignat (1890) über 40

Arten gemacht. Johnston & Cohen 1987) untersuchten die Variabilität und Ver-

breitung mit Methoden der multivariaten Statistik. Karyologische Befunde (Kat

1986) zeigen andererseits, daß die conchyliologisch sehr unterschiedlichen Gat-

tungen Neothauma und Bellamya eng verwandt sind.

Extreme Skulptur
Von den Pulmonaten besitzt Miratesta celehensis, die im Possosee lebt, eine unge-

wöhnlich große und feste Schale mit Gitterskulptur und siphonostomer Mündung.

Einige Melaniiden des Tanganyikasees weisen Schalenskulpturen und Formen auf,

wie sie in der rezenten Limnofauna einzigartig sind. Tiphobia horei ähnelt mit ihren

Dornen, die als Ein- und Ausfuhrsipho dienen (vgl. Kap. 5.3.3.), einer marinen

Murex. „Dornen" als Ausfuhrsipho des Atemwasserstroms besitzen auch Bathanalia

howesi und Paramelania iridescens.

4.4.1.5. Komplexe marine Gehäuse: Murex pecten

Einleitung

Eines der komplexesten Gehäuse innerhalb der Gastropoden überhaupt besitzt

Murex pecten (Lightfood 1789) aus dem Indo-Westpazifik (Taf. 10/1). Die bei

Muriciden gewöhnlich auftretenden Stacheln sind hier an Zahl und Länge maximal

ausgeprägt. Es entsteht eine bizarre Form, und die Spezies trägt wohl wegen der

parallelen Bestachelung des Siphos auch den Namen „Venuskamm" bzw. wird auf-

grund einer anderen naheliegenden Assoziation „Skelettspindel" genannt. Eine so

weitgehende Ausdifferenzierung von Schalenskulptur bietet für die conchyliologi-

sche Analyse die Möglichkeit, quantitative und statistische Untersuchungen inner-

halb eines Individuums durchzuführen. Im Komplexen wird die Erkenntnis der

Gesetzmäßigkeit eines Konstruktionsprogrammes eher möglich sein, als im Ein-

fachen, da das Erfassen von Regeln in der häufigen Wiederholung von Zahlen- und
Maßverhältnissen leichter gelingt. Die Analyse von Murex pecten bildet gewisser-

maßen das Komplement zum Studium primitiver Skulpturbildungen bei Süßwasser-

schnecken, welche ihrerseits die Regeln der ökologischen Umweltbeziehungen

I
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besser erkennbar werden lassen (siehe nachfolgendes Kapitel 4.4.1.6). In der fol-

genden Ausführung steht also der bautechnische Aspekt im Vordergrund, während
sonst das Thema dieser Arbeit die ökologisch-adaptive Fragestellung betont.

Eine Monographie der Muriciden von Radwin & d'Attilio (1976) stellt die mor-
phologische Vielfalt der Gehäuse dar und nennt ihre systematisch wichtigen Merk-
male. Die supraspezifische Taxonomie basiert bei dieser Familie auf Radula und auch

auf Gehäusecharakteren (Radwin & d'Attilio 1971). Die ausgeprägte Varix- bzw.

Dornbildung der Muriciden wurde von verschiedenen Autoren untersucht. Mak-
Kenzie (1960) fand bei Eupleura caudata, daß eine Wachstumsperiode mit Varixbil-

dung, die bei dieser Spezies eine halbe Windung umfaßt, 7 Wochen benötigt.

Äußere, langperiodische Zeitgeber haben dabei keinen Einfluß. Bei Arten von Epito-

nium, der „Wendeltreppe", bei der die bis zu 15 Varices pro Windung viel dichter

stehen, ließen sich artspezifische Unterschiede der Zahl systematisch verwenden

(Robertson 1983). Zum bautechnischen Aspekt der wachstumsbedingten Entfer-

nung von Dornen bei Murex trug Carriker (1972) mit Aquarienbeobachtungen bei.

Eine Varixbildung mit 30 mm Schalenzuwachs umfaßte 35 Tage, wovon ca. 8 Tage

zur chemischen Entfernung von alten Dornen benötigt wurden.

Für die Untersuchung zur Verfügung standen insgesamt 5 Exemplare der Spezies

aus der Kollektion Seilacher sowie aus dem Staatlichen Museum für Naturkunde in

Stuttgart, Inv.-Nr. SMNS ZI 1 und ZI 2. Das am besten erhaltene Exemplar ohne

abgebrochene Stacheln wurde vermessen. Es ist hinterlegt am Institut für Geologie

und Paläontologie Tübingen unter der Nr. GPIT 1653/1. Zum Vergleich ähnlicher

Skulpturbildungen wurden Individuen der Arten Murex troscheli, Murex scolopax

und Murex trihulus herangezogen (Inv.-Nr. SMNS ZI 3 bis ZI 8). Die Rippenhöhe

und die Zwischenabstände wurden aus dem Querschnitt eines Abdrucks des

Gehäuses mittels eines Meßokulars bestimmt, die übrigen Gehäusemaße mit der

Schieblehre.

Die Definition der gemessenen Skulpturparameter zeigt Abb. 32. Die Benennung
der Perioden der Dornbildung (Varices) verwendet die Windungzahl, gezählt von

der Mündung und mit Null beginnend und Buchstaben (a — c) innerhalb einer Win-
dung. Die Numerierung der Dornen einer Periode erfolgt ausgehend von der Sutur

im Uhrzeigersinn um die Apertur (Abb. 33). Es wurden die Abschnitte I, II und III

unterschieden (siehe Kap. 4.4.1.5, S. 73, und Abb. 36). Jeder Dorn ist dadurch ein-

deutig klassifiziert und ansprechbar, z. B. 0-a— 14.

Tab. 13. Maße und Charakteristika eines Gehäuses von Murex pecten, das der morphometri-
schen Untersuchung der Skulptur zugrunde liegt.

Murex pecten
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Abb, 32. Definition der gemessenen Skulpturparameter bei Murex pecten: RB = Rippen-

breite, RH = Rippenhöhe, A(n-i), A(„+]^ = Abstand zum benachbarten Skulptur-

element, DB = Dornbreite, DL = Dornlänge, DLH = horizontale Dornlänge, AE
= Abstand der Dornspitze zur Ebene der Auflagefläche.

Abb. 33. Benennung der Skulpturelemente am Beispiel der letzten Varixbildung in der Mün-
dungsebene (0-a). Die Zählung der Dornen beginnt an der Sutur und schreitet zur

Siphonspitze fort (1-35). Es werden drei Abschnitte (I, II und III) unterschieden.
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Diese Grundelemente sind sowohl ontogenetisch wie auch peristomatisch (entlang

des Mündungsrandes) vielfältigen und beziehungsreichen Variationen unterworfen.

Die folgende differenziertere Betrachtung soll die ontogenetische (zeitliche) und die

peristomatische (räumliche) Dimension getrennt behandeln.

Ontogenetische Entwicklung der Skulpturelemente

Zyklus der Skulpturbildung
Das Gehäuse des untersuchten, relativ großen, adulten Individuums von Murex

pecten besitzt 9 Windungen. In gleichen Winkelabständen werden pro Windung
etwa 3 Perioden einer Skulpturbildung durchlaufen, die im nächsten Kapitel ausführ-

lich beschrieben werden wird und die aus den Skulpturtypen longitudinaler Rippen,

kommarginaler Dornenreihen und gezähntem Mündungsrand besteht. Der exakte

Winkel der Periode ist 110°, also weniger als eine Drittel Windung. Der Vorteil

davon ist, daß beim Wachstum die Dornenreihe der drittletzten Periode resorbiert

wird und die neue Dornenbildung in entsprechender Position simultan erfolgen

kann. Dadurch wird eine Kalk-Zwischenlagerung und Neuakkumulation minimiert.

Weiterhin werden durch die 110°-Winkel die Spitzen des Dorns Nr. 3 der vorherge-

henden Windungen (siehe Taf. 10/3) näher an der Auflageebene des Tieres plaziert,

was dem Schutz des caudalen Weichkörpers dienen könnte. So kommen auf 9 Win-
dungen theoretisch 29,5 statt 27 Perioden. In der Terminologie der Perioden wurde

Tab. 14. Bildung von Dornen an einem Gehäuse von Murex pecten. Nur auf der letzten

Windung sind alle Dornen erhalten, während sie in früher gebildeten Gehäuseteilen

größtenteils wieder resorbiert wurden.

Windung
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Ontogenie der Skulpturbildung

Murexpecten
A Beginn Dornbildung

# Beginn Rippenbiidung

:/kpexV^indüngen mit Rippen üh^

- Windungszaiil

3 2 1

-Q E

E ö

Mund Jng Dornen

Dornlänge

10 20 30 [mm]

\
Korrelationen

Abb. 34. Korrelation von Morphologie und Ontogenie der Skulptur. Je früher eine Rippe

beginnt, um so früher erfolgt auf ihr die Dornbildung, um so länger werden die

Dornen und um so breiter die Rippen- und Dornbasisdurchmesser.

diese bei weiter zurückliegender Windungszahl zunehmende Verschiebung bisher

nicht berücksichtigt (Tab. 14). Windungen wurden hier von der Mündung mit Null

beginnend rückwärts gezählt. Die entsprechenden Perioden sind mit Buchstaben a, b

und c benannt. Alle Perioden mit gleichem Buchstaben liegen somit auf einer vom
Apex ausgehenden spiralförmigen Linie (Taf. 10/3). Im Laufe der Ontogenie ändert

sich die Skulpturbildung entlang des Mantelrandes mit zunehmender Komplexität

bis zur letzten Periode 0-a, die in Kap. 4.4.1.5, S. 73 ff., detailliert beschrieben werden

wird. Die auffälHgsten Erscheinungen sind hierbei die Dornen in einer kommargi-

nalen Aufreihung, die für die Periode 0-a, von der Sutur beginnend mit 1 bis 35

numeriert wurden (Abb. 33). Nur von Periode 0-a, 0-b und 0-c, also der jeweils

letzten Windung, sind alle Dornen erhalten (Tab. 14, rechts). Von Periode 1-a wird

der Abschnitt II vollständig resorbiert, III teilweise bis auf in diesem Falle 8 von 18

Dornen und in Abschnitt I wird nur Dorn Nr. 8 bis auf einen Stummel (Taf. 10/1)

abgebaut, da er mit den Dornen 0-a— 1 bis 3 in KolHsion geraten würde. Die Dornen

und Rippen 1 bis 8 sind adapikal oberhalb der Sutur (Anwachsnaht) gelegen und

damit ontogenetisch zurückverfolgbar. Von Abschnitt I bleiben dadurch 68, von II

18 und von III 68 Dornen an diesem Individuum erhalten, also insgesamt 154 Stück.

Davon stehen 102 in der letzten Windung. Aus dem ontogenetisch erhaltenen Teil

von III lassen sich Dornzahlen zurückliegender Windungen berechnen. In den Peri-

oden 0-c, b und a wird nämhch an der äußersten Stelle zur Siphospitze hin (acrogen)

jeweils pro Periode ein neuer Dorn angefügt. Falls diese Regel bis zur 21. Periode
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rückwärts fortsetzbar ist, wird dort in Windung 7a der Beginn der lateralen Siphobe-

stachelung zu suchen sein (Tab. 14). Für Abschnitt I ist die Individualgeschichte der

Dornentwicklung direkt beobachtbar. Auch hier ist die Zahl nicht konstant. Es gilt

die Regel, je größer ein Dorn in 0-a, um so früher wurde er gebildet. Die Dornausbil-

dung beginnt mit Nr. 3 und Nr. 8 in Windung 6 und 5 gefolgt von Nr. 6 und 5 in

Windung 3 usw., also in zwischenUegenden Positionen (interkalar) (Abb. 34). Für

Abschnitt II läßt sich kein Anhaltspunkt finden. Hier wurde eine lineare Zunahme

der Dornzahl angenommen, später als I und III in der 5. Windung beginnend.

Hieraus ergibt sich eine Gesamtzahl der Dornbildung dieses Individuums von 377

Stück (Tab. 14). Davon sind insgesamt 59 % bereits resorbiert. Für die Entwicklung

longitudinaler Rippen ergeben sich ähnUche Verhältnisse. Je breiter eine Rippe ist,

um so früher wird sie gebildet (Abb. 34). In der Windung 6, vor jeder Dornbildung,

sind kommarginale Rippen in ähnlicher Stärke ausgebildet wie longitudinale, so daß

ein Gittermuster entsteht. Die Differenzierung der Rippen in Abschnitt I erfolgt

ebenfalls interkalar.

Intrazyklischer Ablauf
Der ZykUzität der Skulpturbildung entspricht, wie von anderen Muriciden

bekannt ist, auch eine Periodik der Wachstumsdynamik. Der substantielle Zuwachs

und die Morphogenese erfolgen dabei diskontinuierlich in kurzen Zeitabschnitten

mit dazwischenliegenden Verharrungspausen im relativen Adaptationsoptimum des

Gehäusezustandes, das mit der peristomatischen Dornreihe erreicht sein dürfte.

Daher ist es legitim und nicht paradox, von „Anfang und Ende" eines Zyklus zu

sprechen und ihn nach dem gezähnten (ehemaligen) Mündungsrand beginnen zu

lassen. Das neu zu bildende Gewindedrittel besteht zu drei Vierteln aus relativ

gleichförmigem, längsgeripptem Wandmaterial, das in der zweiten Hälfte durch eine

leichte, aber zunehmende, kommarginale Rippenandeutung überlagert sein kann,

was zu knotenartigen Verdickungen führt. Aus den Rippen geht dann kommarginal,

synchron und abrupt innerhalb eines Windungswinkels von weniger als 5° eine

Dornreihe hervor. Die Wachstumslinien der Dornen zeigen, daß sie von basal nach

distal verlängert und dann in einer in Wachstumsrichtung gebogenen Naht

geschlossen werden. Jenseits der Dornen erfolgt ein Vorbau des Gehäuses von ca. 5°

bzw. 4 mm bei diesem Individuum, der in einem gezähnten Mündungsrand endet

(Taf. 10/6). Aus den Nähten der Dornen gehen Kiele hervor, die in den Zahnzwi-

schenräumen in einem rötlichen Pigmentfleck enden. Bei größeren Dornen, beson-

ders bei Nr. 3, reicht ein Spalt zwischen den Zähnen bis zur Dornbasis, und von

innen entsteht eine spitze Vertiefung zum Zentrum des Dorns. Von daher ist der

Übergang zur Bildung eines offenen Siphos leicht vorstellbar, wie er bei den

Typhinae, einer Subfamilie der Muriciden, verwirklicht ist.

Neben den genannten Skulpturtypen kommen noch feine, schuppenartige

Laminae zwischen den Rippen vor (Taf. 10/5). Sie sind wohl unauffällig, aber nicht

weniger interessant. Es gibt Dichteunterschiede, die vielleicht auf unterschiedliche

Wachstumsgeschwindigkeiten des Intervarixabschnittes hindeuten. Vor bzw. zwi-

schen der Dornreihe stehen die Schuppen am dichtesten. Ein Gradient der Größen-

zunahme besteht zudem vom siphonalen zum suturalen Windungsteil. Direkt an der

Sutur verlaufen in einer tiefen Rinne Laminae, die im Winkel von 45° an die Vorwin-

dung ansetzen. Die Rinne kommt durch eine hohe Rippe zustande, die keinen Dorn

hervorbringt, an deren Ende aber die Laminae sehr dicht und hervorragend stehen
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Korrelation von Skulpturparametern
Murexpecten

11

D
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sozusagen das Startsignal des Konstruktionsprogrammes der Dornbildung mit der

Anweisung, „übertriebene" Rippen zu bauen. Die Rippe Nr. wird umgeschaltet

und zeigt Merkmale beider Skulpturtypen.

Korrelation der Skulpturtypen
Wie die logarithmische Spirale für die Symmetrie der Gehäuseform Selbstähnlich-

keit bewirkt, so gibt es auch bei der oben beschriebenen Schalenskulptur in ontoge-

netischer Richtung viele Zusammenhänge, die aus Abschnitt I, Nr. 1 — 8 ersichtlich

sind (vgl. Tab. 16):

— Pigmenteinlagerungen am Mündungsrand sind stärker in Position stärkerer

Dornen ( Taf. 10/7) (bei sehr starken Dornen wird dies von einem anderen

Prozeß überlagert, siehe Punkt 2 und 3).

— Einschnürungen zwischen den Mündungsrandzähnen sind tiefer in Position

stärkerer Dornen.
— Die stärksten Dornen haben innere Vertiefungen und Pigmenteinlagerung an der

Innenwand (verlagerte Pigmente, siehe Punkt 1, und Fortsetzung des Trends

von Punkt 2).

— Rippenbreite ist mit Rippenhöhe und Dornbreite korreliert (Abb. 35, oben).

— Dornlänge ist mit Rippenbreite und Dornbreite korreliert (Abb. 35, unten).

— Diese Faktoren sind ontogenetisch mit der Entstehungszeit der Rippen und dem
zeitlichen Beginn der Dornbildung verknüpft. In Abb. 34 zeigt die vertikale

Anordnung der Skulpturelemente nach Dornlänge und Skulptur-Bildungsbe-

ginn die Korrelationen durch 3 Pfeile.

Peristomatische Differenzierung der Skulpturelemente

Dornen
Die Dornen der letzten Periode (0-a) wurden von der Sutur zur Siphospitze fort-

laufend durchnumeriert, um eine Diskussionsgrundlage zu schaffen (siehe Taf. 10/1).

Es sind hier 35 Dornen von 154 auf dem ganzen Gehäuse. Ihre Länge reicht von 4 bis

36 mm, der Basisdurchmesser von 0,6 bis 4 mm. Sie tragen, ähnlich dem Sipho, eine

offene Naht auf der mündungszugewandten Seite. Die in Abb. 32 definierten Para-

meter Dornbasisdurchmesser (DB), Dornlänge (DL) und horizontale Dornlänge

(DLH) wurden gemessen (Tab. 15). Weiterhin wurde der Abstand der Dornspitze

zur Ebene der Auflagefläche (AE) der Schale bei waagerechtem Sipho (11 mm über

dem Untergrund) bestimmt, wobei das Gehäuse auf etwa 4 Dornen (AE = bei Nr.

17, 22, 24, 28) ruhte (Tab. 15). Mit der Funktion arccos (DLH/DH) konnte der Nei-

gungswinkel der Dornen zur Mündungsebene bzw. der Ebene der Auflagefläche

errechnet werden. Schließlich wurde für die Dornen 1 bis 12 eine Volumenberech-

nung aus DL und DB unter Annahme einer Kegelform vorgenommen (Tab. 16). Die

Dornlänge DL ist in Abb. 36 als Balkendiagramm dargestellt. Für den Abstand der

Dornen ist die verwendete Äquidistanz eine gute Annäherung.

Die Maße aufeinanderfolgender Dornen lassen die Definition von drei

Abschnitten zu:

I: Nr. 1 — 8 große Längendifferenz benachbarter Dornen; relativ dick: DL/DB = 6,9.

II: Nr. 9— 14 mit einer kontinuierlichen Zu- und Abnahme der Längen und Breiten.

III: Nr. 15 — 35 mit zwei überlagerten Zyklen von Zu- und Abnahme der Längen; relativ

dünn: DL/DB = 13.
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Tab. 15. Skulpturmaße von Dornen eines Gehäuses von Murex pecten.

Dorn-
Nummer
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Tab. 16. Skulpturmaße der Dornen 1 bis 12 und entsprechende Rippen eines Gehäuses von
Murex pecten, die ontogenetisch korrehert werden können (vgl. Abb. 34, 35 und
39).

Dorn-
Nummer
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Position der Dornspitzen relativ zum Dornansatz

Horizontale Distanz [mm] ^
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Dornabstand zur Ebene - SGO^'-Panorama
Murexpecten

Abb. 38.

Weichkörper
| |

Freiraum

l'".:.:.:.:.:.'"|
_ . .. Mittlerer Abstand

te^ Gehäuse -
3,0 ±2,53 mm

Dornen

(vertikale Projektion)

Idealisierte Dornanordnung mit Perspektive aus der Sicht der Schnecke. Der reale

Abstand der Dornspitzen zur Auflageebene (AE) ist mit 3,0 ± 2,53 mm sehr gering

und führt zu einer Art Käfigbildung.

ca. 5 mm und ist damit von ähnlicher Größenordnung wie die Toleranz der „Funda-

mentlinie". Eine Kugel mit mehr als 5 mm Durchmesser könnte also von Murex
pecten unter dem Gehäuse „gefangen" gehalten werden. Damit hätte die außerge-

wöhnliche Gehäuseform eine mögliche Funktion beim Beuteerwerb. Zu diesem

Ergebnis kommt auch eine entsprechende Untersuchung von Paul (1981). Die in der

Literatur genannte Ausleger-Funktion von Skulpturen gegen Einsinken in Weich-

substrat ist weniger plausibel. Um diesen Zweck zu erfüllen, dürften die Dornen
nicht spitz sein, sondern müßten breit auslaufen, oder die Spitzen sollten zumindest

nicht, wie Taf. 10/2 zeigt, senkrecht nach unten zeigen, was das Einsinken sogar för-

dert. Diese Spitzenorientierung ist hingegen für die Käfigfunktion sinnvoll. Ein Stu-

dium des lebenden Tieres wäre reizvoll und zur Prüfung dieser Hypothese notwen-

dig.

Rippen und Knackzahn
Da Rippen und Dornen in Abschnitt I in ihrer Lage und Größe korreliert sind

(Abb. 35), erübrigt sich eine ausführliche Beschreibung der peristomatischen Varia-

tion der Rippenbildung. Allerdings gibt es eine besondere Situation im Abschnitt II

(9—14). Bereits Abb. 35 zeigte, daß die Dornen und Rippen Nr. 10— 12 in II andere

Größenverhältnisse aufweisen als diejenigen in Abschnitt I. Auch die Rippenab-

stände von Nr. 10, 11 und 12 sind viel größer als in I (Tab. 16). Bei genauerer

Betrachtung zeigen sich zwischen den Rippen 10 bis 15 schwächere Zwischenrippen,

von denen keine in Dornbildung übergeht. Diese Rippen sind mit der an der Dorn-
bildung orientierten Nomenklatur also nicht definiert und sollen hier der Nummer
des Skulpturelements beigeordnet werden, dem sie, ebenfalls von der Sutur aus

gezählt, nachfolgen. So gibt es nach den Rippen 10 bis 15 jeweils eine oder zwei, ins-

gesamt 8 Zwischenrippen. Die stärksten, gemessen an ihrer Höhe von 0,11 und 0,2

mm liegen zwischen Nr. 11 und 12 (daher Bezeichnung mit Nr. 11.1 und 11.2). Da
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ihre Höhe diejenige der dornbildenden Rippen 1, 2, 4, 7 und 9 in Abschnitt I über-

steigt, kann durch Größenkorrelation das Ausbleiben der Dornen nicht erklärt

werden. Auffällig ist jedoch ein besonders breiter und hoher Zahn am Mündungs-
rand zwischen Dorn Nr. 11 und 12 (Taf. 10/6). Dieses Merkmal wird als Ceratus

bezeichnet und dient bei manchen Spezies als Klemmkeil, auch „Knackzahn"

genannt, beim Offnen von Schalen der Beute. Seine Ausbildung ist auch von syste-

matischem Wert (RadWIN & d'Attilio 1976). Er könnte nach Reduktion der

Dornen 11.1 und 11.2 aus der Verschmelzung der Marginalzähne hervorgegangen

sein. Seine peristomale Position liegt bei den stärksten Zwischenrippen und im brei-

testen Dornabstand, wodurch hier eine günstige Ausgangslage für zusätzliche Scha-

lenbildungen besteht.

Konstanz und Antikorrelation
Bei der Definition der Abschnitte I bis III des peristomalen Skulpturvergleiches

wurde bereits bemerkt, daß die Variation benachbarter Skulpturelemente in I sehr

groß, in II sehr klein und in III alternierend ist. Auch für die anscheinend willkür-

lichen peristomalen Größenverhältnisse in I folgt nun eine quantitative Betrachtung.

In Tab. 16 sowie in Abb. 39 (unten rechts) sind die relativen Standardabweichungen

verschiedener Skulpturparameter aufgeführt. Für Dorn- und Rippenmaße bewegt

sich dieser Wert zwischen 38 und 66 %. Der Abstand der Skulptur, gemessen als

Distanz eines Rippenkulminationspunktes zu dem des nachfolgenden Nachbarn

(siehe Abb. 32: A(„+i)) und daher nicht identisch mit der Rippenbreite, ist mit 15,8 %
relativer Abweichung dazu als gering variierend zu betrachten oder gar im Rahmen
der Meßgenauigkeit als konstant. Diese Konstante gilt ebenso für die Abschnitte II

und III.

Doch auch für die variierenden Verhältnisse in Abschnitt I läßt sich eine Regel

finden. Bildet man bei jedem Skulpturelement die Summe der entsprechenden Para-

meter beider benachbarter Rippen oder Dornen und korreliert sie mit dem jeweiligen

Skulpturwert, so ergibt sich eine Antikorrelation (Abb. 39). Mit anderen Worten: je

kürzer ein Dorn ist, um so länger sind seine beiden Nachbarn und je höher eine

Rippe, um so niedriger ihre Nachbarn usw. Für eine konstante (II) und eine alternie-

rende (III) Reihe gilt diese Regel trivialerweise ebenfalls. Für Abschnitt I ist dies

jedoch nicht offensichtlich. Eine Verknüpfung besteht nicht nur zu den direkten

Nachbarn, sondern die negative Korrelation ergibt sich ebenso bei der Summierung

der 1. und 2. beidseitigen Nachbarn. Betrachtet man die Volumina der Dornen, fällt

diese Potenzfunktion mit negativem Exponenten am deutlichsten aus (Abb. 39,

unten links).

Die gefundene Gesetzmäßigkeit ist durch laterale Inhibition erklärbar. Sie könnte

ihre physiologische Ursache in der Organisation von Stoffwechsel- und Versor-

gungsprozessen der skulpturbildenden Weichkörpertentakel haben, deren Kapazi-

täten räumlich begrenzt sind (siehe Kap. 4.1). Der Musterbildungsprozeß wird wohl

zusätzlich von einem linearen Koeffizienten entlang des Mantelrandes überlagert,

weshalb kein spiegelsymmetrisches Muster entsteht. Die Stärke der Skulpturen

erklärt sich aus ihrer Ontogenie. Eine interkalare Einschaltung neuer Skulpturele-

mente kann dort geschehen, wo durch zentrische Streckung des Mantelrandes wäh-

rend des Wachstums des Tieres die Skulpturabstandskonstante über einen Schwel-

lenwert gelangt und damit die laterale Hemmung nachläßt. Das Neue fängt klein an.
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Dornlänge [mm] Rippenhöhe [mm] (x 1 /1 0)

I
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Meinhard 1984), für die andere morphogenetische Gesetze gelten mögen als für

voluminöse Skulpturen. Jedenfalls wird dort keine hierarchische Differenzierung

beschrieben oder erklärt. Die Universahtät dieses Prinzips für die Klasse der Gastro-

poden wurde bereits in Kap. 4.1, Abb. 15 angedeutet. Auch bei Bivalviern ist hierar-

chische Skulptur bekannt (Seilacher, pers. Mitt.). Es besteht theoretisch die Mög-

lichkeit, dieses Konstruktionsprinzip auf alle Organismen mit marginalem Schalen-

wachstum anzuwenden.

Ernst Haeckel hat in seinen „Kunstformen der Natur" (1904) auch Murex

pecten gezeichnet. Seine Auswahl unter dem Aspekt der Schönheit der Formen

orientiert sich bei manchen Darstellungen stark an der Wahrnehmung von Symme-

triebeziehungen, bis hin zur künstlerischen Einzwängung in symmetrische Verhält-

nisse. Symmetrien entstehen durch Korrelation von morphologischen Größen. Von
solchen Größenabhängigkeiten sind hier bei Murex pecten sehr viele gezeigt worden.

Eine der komplexesten Symmetrieformen ist die hierarchische Differenzierung

durch laterale Inhibition. Sie bringt ein selbstähnUches Muster „mit kleinen Fehlern"

hervor. Gerade die Symmetriebrechungen sind es, die auch in der Kunst eine große

Rolle spielen. Wie weit hierarchische Musterbildung ihre künstlerische Anwendung

findet, z. B. in einer gotischen Bogenkonstruktion (Abb. 15), und in welchem Maße

dies mit organischen Prinzipien und deren Flexibilität vergleichbar ist, sind Fragen

zur interdisziphnären Erforschung hierarchischer Konstruktionen und sollen zu

deren Anregung dienen.

4.4.1.6. Ansätze von limnischer Skulpturbildung

Bei den bisher beschriebenen Skulpturen von Arten und ganzen Faunen war die

Konstanz dieser Merkmale vorausgesetzt worden. Bei Gastropoden aus Langzeit-

seen wurden jedoch auch intraspezifische Variationen festgestellt, die dank der meist

extremen Skulpturausbildungen leicht erkennbar sind. Nachdem in drei vorherge-

henden Kapiteln Spezies verschiedener Fierkunft mit einfachsten bis sehr komplexen

Skulpturen beschrieben worden sind, sollen nun anhand einiger ausgewählter Arten

und Beispiele aus der ubiquitären Limnofauna, in der Skulpturbildung nicht oder

kaum vorhanden ist, der Ansatz von Skulpturbildung und deren intraspezifische

Variabilität aufgezeigt werden (vgl. auch Tab. 10).

Potamopyrgus jenkinsi wurde in Europa erstmals 1883 in der Themsemün-

dung entdeckt und breitet sich bis heute in Europa aus. In seiner austrahschen

Heimat gibt es Potamopyrgus-Knen, die konstant einen Periostracalkiel oder eine

Haarreihe tragen. In Mitteleuropa bildet Potamopyrgus in bestimmten Populationen

Skulpturen aus (Taf. 1/4). Hierzu gibt es eine umfangreiche Literatur, die im Zusam-

menhang mit der experimentellen Untersuchung in Kap. 4.4.2.3 erwähnt werden

wird. Aus eigener Sammlung konnte aus dem Bodensee unter 300 Individuen der Art

ein Exemplar mit longitudinaler Periostracalleiste gefunden werden.

Melanoides tuherculata ist ebenfalls keine heimische Art und wird hier als

Beispiel der in der Regel stark skulpturierten tropischen Famihe der Melaniiden her-

angezogen. Melanoides tuherculata ist bei uns als Aquarienbewohner oder in

Thermen, wie z. B. in Villach/Kärnten zu finden. Ihre Skulptur ist meist longitudinal

und kommarginal in Leisten und Rippen der Schale ausgebildet. Leisten können

jedoch gegenüber Rippen dominieren und umgekehrt (Taf. 1/7 und 1/8).

Bithynia tentaculata besitzt in der Regel eine glatte Schalenoberfläche. Selten

sind feine Periostracalleisten zu finden (Taf. 2/1). Es erscheinen dann mindestens
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zwei Größenklassen mit Hauptleisten und kleineren, zahlreicheren Zwischenleisten.

Die Skulpturbildung kann auch die Schale erfassen (Taf. 2/2). Bei anderen Bithy-

niiden, z. B. Gabbiella spiralis aus Zaire (Brown 1980) oder Parafossarulus aus Ost-

asien (Yen 1939) ist diese Skulptur ein konstantes Merkmal.

Valvata piscinalis — Die Schale dieser Art hat normalerweise keine Skulptur,

höchstens sehr feine Wachstumsstreifen (Taf. 2/5). Bei zwei Populationen konnten

Ansätze von Skulpturbildung beobachtet werden.

a) Wörthersee: Die Schalen zeigen deutliche feine Rippen (Taf. 2/7). Bei stär-

kerer Vergrößerung (Taf. 2/8) sind diese als Erhebungen des Periostracums zu

erkennen. Eine noch feinere longitudinale Streifung ist ebenfalls vorhanden.

b) Alpsee: Die Schale besitzt ca. 8 longitudinale Leisten (Taf. 3/1). Es handelt

sich um streifenartige, geringe Schalenverdickungen, die eine polygonale Apertur-

Außenlinie entstehen lassen. Diese Population lebt im Alpsee isoliert in 8 — 14 m
Tiefe, besitzt ein relativ niedriges Gewinde und eine sehr dünne Schale. Zur Öko-
logie und Genetik wurden in Kap. 4.2.1.2. und 4.2.3. bereits Untersuchungen dar-

gestellt.

Über potentielle Skulpturbildung bei Valvata piscinalis berichtet Haas (1938). Er

fand sie bei Individuen des Vierwaldstätter Sees und des Neuchäteler Sees, bei

anderen Alpenseen nur ausnahmsweise, in norddeutschen Gewässern überhaupt

nicht und nie in FHeßgewässern. Sowohl kommarginale wie longitudinale Skulptur

war (gleichzeitig) vorhanden, die Rippen eher auf den inneren Windungen, die

Längsleisten besonders auf der letzten. Valvata aliena und Valvata sibirica tragen

konstante kommarginale Skulptur (Zhadin 1952: 163). Im Baikalsee besitzt Valvata

piligera eine deutliche Längsskulptur der Schale ohne periostracale Rippen etc. Dies

ist eine verstärkte, aber ähnliche Ausprägung zur Valvata piscinalis des Alpsees. Im
Ohridsee trägt Valvata stenotrema eine ähnliche Skulptur wie Valvata piscinalis aus

dem Wörthersee. Die Ontogenie der Rippenbildung der juvenilen Schale zeigt Taf.

3/2. Bei Valvata hirsutecostata ist die Kommarginalskulptur extrem verstärkt (Taf.

3/5— 8), bei Valvata relicta die longitudinale (Taf. 3/3).

Bei Valvata scheint also Skulptur beider Richtungen potentiell vorhanden zu sein,

was im Protoconch und unter besonderen Umständen, wie oben ausgeführt, bei Val-

vata piscinalis im Teleoconch zur Verstärkung gelangt. In Langzeitseen ist eine der

Skulpturrichtungen dominant ausgeprägt.

Planorbarius corneus — Während der Protoconch longitudinale Gruben-

reihen besitzt und der Teleoconch skulpturlos ist, ist das Juvenilgehäuse von dichten

Periostracalleisten bedeckt (Taf. 4/1). Eine Variation in Form von zusätzlichen

Haarreihen, also eine zweite Kategorie von Skulptur, zeigt Planorbarius corneus aus

Ungarn (Taf. 4/2).

Gyraulus
Gyraulus (Armiger) crista trägt meist hohe Kommarginalrippen (Taf. 4/7,

5/1), die jedoch auch bis auf eine feine Kommarginalstreifung reduziert sein können

(Taf. 5/2). Die Rippenbildung kann auch auf die Schale übergreifen und somit fossili-

sierbar sein (z. B. in Yen 1946). Eine detaillierte Untersuchung der Art bleibt Kap.

4.4.2.2. vorbehalten.

Gyraulus acronicus besitzt wie Gyraulus albus, nur meist schwächer ausge-

prägt, eine Periostracalskulptur beider Richtungen. Zusätzlich kann er einen hohen

peripheren Kiel ausbilden (Taf. 6/3).
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Gyraulus albus zeigt meist ein feines, deutliches Gitterrelief (Taf. 5/7). Die

Knotenpunkte der Skulpturlinien können zu Haaren oder triangulären Laminae ver-

stärkt werden (Taf. 5/8).

Mit der Variabilität der Schalenformen und Skulpturen von Gyraulus befaßt sich

ausführlich Geyer (1918). So gibt es in bewegtem Wasser Abweichungen von der

Symmetrieebene sowie eine raschere Expansion der Windungen, verringerte

Gesamtgröße und eine abgeschwächte Skulptur gegenüber Teichformen. Eine Ver-

flachung bis seichte Eintiefung der Oberseite kann erfolgen. (Dies entspricht der

fundamentalen Umgestaltung in der Steinheimer Reihe von Gyraulus steinheimensis

zu Gyraulus tenuis.) Gyraulus albus wird als morphologisch und ökologisch sehr fle-

xibel angesehen.

Die Teleoconch-Skulptur von limnischen Gastropoden bietet also auf den zweiten

Bhck ein breites Formenspektrum und eine günstige Basis für empirische Forschung.

Skulptur „in statu nascendi" ist leicht zu erkennen, einfach zu beschreiben und hält

dabei den Blick frei für das Wesenthche. Es gibt dabei nur graduelle, aber keine prin-

zipiellen Unterschiede zu komplexen Schalen aus Langzeitseen oder dem Meer.

Daher sind Gehäuse mit Ansatz zur Skulpturbildung auch der geeignete Ansatz

dafür, den Ursachenzusammenhang aufzuklären.

4.4.1.7. Evolution der Teleoconch-Skulptur
bei Gyraulus „multiformis"

Durch REM-Aufnahmen verschiedener Arten von Gyraulus „multiformis" aus

Steinheim und vergleichende Studien an Rezentmaterial von Gyraulus wird es mög-

Uch, dessen Schalenskulptur neu zu bewerten, siehe hierzu die Tafeln 7 bis 9. Abbil-

dung 40 (HiLGENDORF 1879) informiert über Schalendicke, Skulptur- und Form-

merkmale in Querschliffen, sowie über die phylogenetischen Zusammenhänge.

Gyraulus kleini (Taf. 7/3-1-4). - Skulpturlose Schale mit gerundetem Win-

dungsquerschnitt, relativ dünnschaUg (Abb. 28); Protoconch-Skulptur als regel-

mäßige Longitudinalleisten, die in das Juvenilstadium ausstrahlen (Taf. 7/4); ver-

gleichbar sind Gyraulus laevis oder Gyraulus parvus (Taf. 6/1).

Aufspaltung in eine „Nebenreihe" (Schalenverkleinerung, ohne auffallende Scha-

lenverdickung, Individuen nicht häufig) und eine „Hauptreihe", beginnend mit

Gyraulus steinheimensis (vgl. Abb. 1).

Hauptreihe
Gyraulus steinheimensis — Form und Skulptur wie Gyraulus kleini, jedoch

größer und dickschaliger (Abb. 28); vergleichbar ist mit Einschränkungen Gyraulus

acronicus.

Gyraulus tenuis (Taf. 7/5 -I- 7). - Beginnende Abflachung der Windungen mit

quasi tetragonalem Querschnitt; beginnende Wulstbildung an der Sutur (Abb. 40);

Skulptur erster Ordnung: Kommarginale Skulpturrhythmik der Schale und etwa

gleich intensiv überlagerte Longitudinalstreifung (Taf. 7/5); Skulptur zweiter Ord-

nung: Abflachung geht in Einsenkung der Gehäuseoberseite über (Taf. 7/7); ver-

gleichbar ist Gyraulus albus (Taf. 5/5), der im Extrem die Querschnittsform in glei-

cher Weise ändern kann (vgl. Kap. 4.5.2).

Gyraulus sulcatus (Taf. 7/8). - Weitere Vergrößerung der Schale; weitere

Einsenkung der Oberseite; tetragonaler Innenquerschnitt; starke, vierfache Wulst-

bildung; Longitudinalskulptur auf der abgeflachten Außenseite besonders stark;

4
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Abb. 40. Stammbaum von Gyraulus „multiformis" nach Hilgendorf (1879). Diese Darstel-

lung ist bei Planorbiden mit tiefem Umbilicus sehr informativ und zeigt sowohl
Schalendicke als auch Skulptur- und Formparameter im phylogenetischen Zusam-
menhang.

beginnende Asymmetrie beziehungsweise Translation des Gewindes, vgl. Gyraulus

trapezoides (Taf. 6/7).

Gyraulus trochiformis. — "Weitere Erhöhung der Gewindetranslation bei

konservativ planispiralem Protoconch; Wülste werden im Gewinde integriert

(„Kompaktbauweise"); ehemalige Oberseite wird „außen", Unterseite wird „innen",

jedoch ohne Spindelbildung; oberer Suturwulst sinusartig; Skulptur erster Ordnung
fein und gleichmäßig ausgebildet (Taf. 8/3); In dieser Aufnahme sind an den Knoten-

punkten der Skulpturlinien Löcher zu erkennen, die von abgebrochenen Haaren
stammen (vgl. Viviparidae in Annandale 1924). Gyraulus „multiformis" entwik-

kelte also auch Periostracal- und Schalenhaare wie Gyraulus im Ohridsee (vgl.

Gyraulus lychnidicus, Taf. 6/8).

Gyraulus oxystoma. — Klein und relativ dünnschalig (Abb. 40); feine Kom-
marginalskulptur, vergleichbar mit Gyraulus revertens oder Gyraulus crescens.

Gyraulus revertens (Taf. 8/5). — Normalform von Gyraulus, ähnlich der

Stammform Gyraulus kleini (daher der Artname), jedoch durch stärkere, gleich-
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mäßige Kommarginalskulptur von Gyraulus kleini unterschieden. Daher ist eine

Deutung dieser Spezies als wiedereingewanderter Gyraulus kleini nicht haltbar.

Gyraulus supremus. — Ähnliche Abwandlung wie bei Gyraulus steinhei-

mensis zu Gyraulus tenuis/Gyraulus sulcatus. Wulst- und Kantenbildung weniger

ausgeprägt; Feinskulptur nicht untersucht.

Nebenreihe
Gyraulus crescens. — Keine auffälligen Skulpturen.

Gyraulus costatus (Taf. 9/1). — Sehr klein, Kommarginalskulptur sehr stark

entwickelt, hohe Schalenrippen, gewindeumgreifend, daher Ablösung von der Vor-

windung; vergleichbar: Gyraulus (Armiger) crista (Taf. 4/7). Daraus entwickelte sich

Gyraulus costatus major (Taf. 9/3) mit engerer und schwächerer Kommarginal-

skulptur und geschlossenem Gewinde, sowie

Gyraulus denudatus (Taf. 9/5 — 8) unter Entrollung des Gewindes (Skalaride)

bis zu einer im Raum freien, evoluten Spirale (Taf. 9/8). Mit dem Grad der Skalari-

dität werden Rippen schwächer und weiter im Abstand bis zur völligen Skulpturlo-

sigkeit (vgl. Skalaride von Gyraulus (Armiger) crista, Taf. 5/2, mit gleicher Tendenz).

Bis auf die enorme Verdickung der Schale gibt es bei der Radiation von Gyraulus

„multiformis" keine Schalenformtypen, die nicht auch bei verschiedenen rezenten

Arten von Gyraulus vorkommen. Allerdings sind skalaride Formen wie Gyraulus

denudatus von heutigen Planorbiden nur als spontane Mißbildungen und nicht als

konstante Art bekannt. Auch Gyraulus trochiformis wäre ein unvergleichlicher

Gyraulus, zumal unter Berücksichtigung seiner Protoconchmerkmale (Kap. 4.3.4.).

4.4.2. Ökologisch-empirische Analyse

4.4.2 A . Einleitung

Nach der morphologischen Beschreibung von Skulpturen ausgewählter Faunen

und Spezies soll nun die intraspezifische Variabilität des Phänotyps zwischen

Genotyp und Umwelt empirisch untersucht werden, um damit auf die Kausalana-

lyse, das „weshalb" und „wozu" von Skulpturbildung überzuleiten. Dabei ist ein

weiter methodologischer Rahmen gegeben, der von der Beschreibung der Schalenva-

riabilität natürUcher fossiler (Büttner 1982; Willmann 1981; Schutt & Kavusan

1984; Lindenberg & Mensink 1979) und rezenter Populationen ausgeht Qohnston

& Cohen 1987; Woodruff 1978; Winslow 1926), Allozymvariation berücksich-

tigt und über Korrelation mit Umweltfaktoren (Rensch 1932; Jones 1973; Star-

mühlner 1984; Steusloff 1939; Strauch 1972; Warwick 1944) bis zum experi-

mentellen Variieren dieser Faktoren (Neumann 1962; Becker 1949) und zu Züch-

tungsexperimenten führt (Davis & Ruff 1973; Palmer 1984; Robson 1926;

BoETTGER 1949 a; Boycott 1929).

Während die Beschreibung natürlicher Variabihtät — meist nur beiläufig aus taxo-

nomischer Sicht vorgenommen — ledighch Hinweise auf die Existenz von Polymor-

phismus bringt, Uefert die Korrelation mit Umweltfaktoren bereits Indizien für

modifikatorische Einflüsse und selektive Wirkungen. Erst das kontrollierte Experi-

ment jedoch ermöglicht die Eingrenzung und Bewertung dieser modifikatorischen

Umwelteinflüsse. Rensch (1929: 161) konnte zeigen, „daß sich ganz allgemein viele

erbliche Merkmale unter denselben MiUeufaktoren vorfinden, unter denen phänoty-

pisch gleiche, nicht erbhche Merkmale im Experiment erzeugt werden können".

Ohne den lamarckistischen Unterton dieser Aussage bewerten zu wollen, ist dies der
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geeignete Ansatz, um aus empirischen, züchterischen Untersuchungen zur Modifi-

kation von Schalenskulptur auch Aussagen über evolutive Prozesse in der Natur

treffen zu können, die nicht im Labor simulierbar sind.

Mit dem Ziel, die Schalenskulptur bei Zuchttieren experimentell modifikativ zu

verändern, galt es zunächst, zur Laborkultur geeignete Spezies zu finden und eine

Auswahl von zu untersuchenden Umvi^eltparametern zu treffen. Zur Züchtung

kommen — wie aus den morphologisch-deskriptiven Skulpturuntersuchungen des

vorigen Kapitels hervorgeht — solche Arten in Frage, welche wenigstens ansatzweise

Teleoconch-Skulptur zeigen oder stark variieren. Die geeigneten Umweltparameter

gehen aus der Literatur zur Umweltkorrelation von Skulpturbildung hervor, soweit

sie mit labortechnischen Möglichkeiten simuUerbar sind. Variiert wurden die Kon-

zentration und die Zusammensetzung der Ionen des Wassers sowie die Wassertem-

peratur. Pflegeansprüche, Körpergröße, Wuchsdauer, Verfügbarkeit, Nahrung usw.

spielten bei der Auswahl eine sekundäre, aber nicht unerhebliche Rolle.

Bei der Planung eines Experiments ist die vorausgehende Formulierung einer

Hypothese von größter Wichtigkeit. In diesem Fall konnte die vermutete Salinitäts-

abhängigkeit der Skulpturbildung nicht bestätigt werden. Trotzdem wurden die

Daten im Lichte einer anderen Erklärung nachträglich interpretierbar.

4.4.2.2. Ökologie und Variabilität bei Gyraulus (Armiger) crista

Die Spezies Gyraulus (Armiger) crista zeigt ausgeprägte natürliche Variabilität in

Skulptur und Gewindehöhe (Steusloff 1939; Yen 1946). Die letzte Windung des

Adulttieres ist meist evolut und mehr oder weniger aus der Ebene deflektiert. Im
Extremfall sind auch frühere Windungen betroffen, was zu einer konischen Gewin-

deform führt (Taf. 5/2). Die Skulptur besteht aus kommarginalen Periostracalrippen

(Taf. 4/7; 5/1). Die Varianzbreite zwischen fast glatten und hoch gerippten Formen

hat zur Benennung von Varietäten (Armiger c. nautileus, Armiger c. cristatus und

Armiger c. spinulosus) geführt, die aber nicht den taxonomischen Wert von Unter-

arten besitzen. Über die Aut- und Demökologie der weitverbreiteten, aber mit

weniger als 3 mm Durchmesser sehr kleinen und dadurch wenig auffälligen Art war

bis vor kurzem wenig bekannt. Auch neuere Arbeiten, die den Lebenszyklus auf-

klärten (RiCHARDOT-CouLET & Alfaro-Tejera 1985; Janz 1988), erwähnen die

Skulpturierung nur am Rande.

Für eine ökologische Untersuchung der Gehäuse stand Rezentmaterial aus drei

stehenden Gewässern der Umgebung Tübingens zur Verfügung (Hirschau, Wen-
delsheim und Tümpel D von Janz 1988):

Hirschau: Zur Fischzucht genutzter ehemaliger Kiesbaggersee in der Flußaue

des Neckartales; Größe 4300 m^; Tiere an im Wasser liegenden Ästen sitzend.

Wendelsheim: Tümpel in einem ehemahgen Schilfsandstein-Bruch; Fläche 20

m^, maximal 70 cm tief; heller Standort mit geringem Laubeintrag; Sandsteinblöcke

am Grund; Tiere an diesen Steinen sitzend.

Tümpel D: Quellsumpf im Wald (Kirnbachtal, Schönbuch); Fläche über 60 m^;

Tiefe ca. 10 cm; Bodengrund aus 50 cm dicker Schicht mit altem Blattmaterial,

hauptsächlich Rotbuche (Fagus sylvatica); Tiere an Buchenlaub sitzend.

Zeitliche Variabilität

Aus Tümpel D stand mir dankenswerter Weise aus der Dissertation von Herrn

Dr. Horst Janz, Tübingen, Alkoholmaterial aus einer monatlichen Probenent-
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Jahreszeitliche Entwicklung der Population
Armiger crista
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Abb. 41.
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Oben: Der jahreszeitliche Verlauf der monatlich ermittelten, durchschnittlichen

Schalenparameter zeigt nicht nur eine Wachstumsdynamik, sondern auch tempo-
räre Zunahme der Skulpturierung (Rippenhöhe) während der Zeit der heranwach-
senden Filialgeneration (Juli/August). Die Gewindehöhe hingegen ist bei alten

Tieren am höchsten. Unten: Originaldaten von Janz (1988). Probennummern ent-

sprechen Monaten des oberen Diagramms. Eine separate Betrachtung des Schwer-

punkts der Gehäusebreite von Kohorten (1. bis 3. Generation) und der gesamten

Individuenzahlen geben den Fortpflanzungszyklus wieder.
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Vergleich verschiedener Biotope
Armiger crista
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Abb. 43. Lokale Unterschiede von Skulpturentwicklung bei gleichzeitiger Probennahme
von Armiger aus verschiedenen Biotopen. Es existiert also ein hoher Polymor-

phiegrad dieses Merkmals.

wobei sich deren "Windungsrichtung zunehmend aus der Ebene neigt. Rippenbildung

und Skalarität sind ontogenetisch disjunkt. Alle gemessenen Parameter sind im jah-

reszeitlichen Zyklus der betreffenden Populationen systematischen Veränderungen

unterworfen. Schalenparameter sind bei Armiger also vom Entwicklungszustand der

Population und damit vom Zeitpunkt des Sammeins abhängig.

Räumliche Variabilität

Die andere Komponente der Skulpturvariabilität von Armiger crista bezieht sich

auf das räumliche Verbreitungsmuster, also auf intraspezifische Variabilität zwischen

verschiedenen Populationen räumlich getrennter Habitate.

Dazu wurden die Populationen zweier weiterer Habitate von Armiger (Wendels-

heim und Hirschau) untersucht. Ihrer räumlichen Nähe (max. 12 km Abstand), die

khmatische und biogenetische Ähnlichkeit wahrscheinhch macht, stand eine große

ökologische Differenz der Biotope gegenüber. Es wurden November-Populationen

gesammelt und morphometrisch mit zeitlich entsprechenden Individuen von

„Tümpel D" verghchen (Abb. 43). Die Populationen des Wendelsheimer Sees waren

bedeutend stärker berippt als diejenigen des Tümpel D. In Hirschau waren wenige,

überwiegend glattschalige Individuen angetroffen worden. Bemerkenswert ist

außerdem, daß, gemessen an der Sammelausbeute, Armiger in „Wendelsheim" am
häufigsten, in „Hirschau" am seltensten war.

Kulturversuch
Es war geplant. Armiger crista im Labor unter variierenden Milieubedingungen

hinsichtlich der Skulpturbildung zu züchten. Die Schaffung geeigneter Lebensbedin-

© Biodiversity Heritage Library, http://www.biodiversitylibrary.org/; www.zobodat.at



GORTHNER, GASTROPODENSCHALEN IN LANGZEIT-SEEN 89

gungen unter Experimentalumständen erwies sich jedoch als problematisch. So blieb

es bei der einfachen Hälterung der Tiere, die jedoch auch ein Ergebnis brachte: Die

Rippenbildung setzte abrupt aus (Taf. 5/3).

Diskussion
Wie der Kulturversuch zeigt, gibt es bei der Rippenbildung von Armiger eine

modifikatorische Komponente, die zumindest die Unterdrückung des Phäns ermög-

licht. "Was umgekehrt die Bildung der Skulptur fördert, konnte nicht nachgewiesen

werden, jedoch deuten alle Ergebnisse darauf hin, daß Armiger unter optimalen

Lebensbedingungen verstärkt Skulptur ausbildet. Dafür spricht die ökologische

Beschaffenheit der drei Freilandhabitate sowie die postive Korrelation von Rippen-

höhe und Populationsdichte. Die genetische Determination des Merkmals, eventuell

als unterschiedliches Potential zur Ausbildung der Skulptur bei geeigneten Umwelt-

bedingungen interpretierbar, kann nicht bewertet werden. Die ontogenetische Ent-

wicklung der Individuen in Tümpel D zeigt, daß eine genetische Steuerung vor-

handen sein muß. Rippenbildung bei Armiger ist danach altersabhängig, wie bereits

Clarke (1973) und Germain (1930) vermuteten. Auch Richardot-Coulet &
Alfaro-Tejera (1985) konstatiert die Abwesenheit von Skulptur bei Juvenes. Ein

Vergleich zu ähnlichen Skulptur- und Formentwicklungen in der Reihe Gyraulus

costatus — Gyraulus denudatus von Steinheim ist interessant (Taf. 9). Auch dort ist

die Berippung im mittleren Gewindeabschnitt am ausgeprägtesten und verliert sich

mit zunehmender Entrollung des Gewindes.

4.4.2.3. Experimentell induzierte Skulpturbildung bei

Potamopyrgus

Potamopyrgus jenkinsi ist eine in Europa eingeschleppte Art, die sich durch Poly-

morphismus ihrer Skulptur auszeichnet und daher für das Thema vorliegender

Untersuchung geeignet war (Taf. 1/3—5). Die Schale kann eine Leiste, einen Kiel

oder eine Haarreihe tragen (Bondesen & Kaiser 1949; Boycott 1929; Dussart

1977).

Die Art wurde erstmals 1883 in der Themsemündung entdeckt, breitete sich 1889

auch nach Deutschland aus, erreichte aber erst ca. 1960 über den Rhein Süddeutsch-

land (ScHMiD 1977). Bemerkenswert ist dabei, daß die Verbreitung vom Brackwasser

der Küstenregion ausging und, zunächst über verschmutzte Fließgewässer, seit ca.

1945 auch unbelastetes Süßwasser und Seen erreichte (Bondesen & Kaiser 1949).

Die skulpturbildende Form tritt häufiger im Brackwasser auf, jedoch auch in

reinem Süßwasser. Aus dem Vergleich von Literaturdaten zur Ökologie ergibt sich

kein eindeutiger Zusammenhang der Morphologie mit bestimmten Umweltfaktoren.

In Züchtungsexperimenten brachten skulpturierte Formen über drei Generationen

hinweg nur glattschaHge Nachkommen hervor (Robson 1926). Auch erhöhte Sali-

nität führt allein noch nicht zur Kielbildung. Den Grund hierfür vermutet Warwick
(1944, 1969) in den Ernährungsbedingungen. Boettger (1949 a: 69) findet Kielbil-

dung in entsprechend den Bedürfnissen der Spezies „optimaler Umwelt". Eine ent-

wicklungsbiologische Eingrenzung gelang Warwick (1944): Die „kielbildenden

Bedingungen" müssen in den ersten 5 Lebenswochen wirken, während die Kielbil-

dung aber erst mit der 7. Woche beginnt. Damit sind die Grenzen der phänotypi-

schen und genotypischen Einflüsse ontogenetisch abgesteckt.
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Tab. 17. Populationsentwicklung von Potamopyrgus jenkinsi unter Variation der Tempe-
ratur bzw. des lonengehalts in den Aufzuchtgefäßen. Das beste Wachstum wurde
unter Zugabe von 32 mmol/1 NaCl erzielt. Diese Tiere entwickelten auch Skulptur.

Wasser
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Versuch 4

In einer ersten Untersuchungsreihe wurden unter Variation der lonenzusammen-
setzung, der lonenkonzentration und der Temperatur insgesamt 8 Versuchsgefäße

mit je 3 Exemplaren unskulpturierter Potamopyrgus jenkinsi besetzt (Versuch 4; zur

Erläuterung der Durchführung siehe Kap. 3.3, Material und Methoden). Nach ca. 5

Monaten wurde von jeder Population die Zahl der adulten und der juvenilen (größer

bzw. kleiner 3 mm Schalenhöhe) sowie der lebenden und toten Tiere bestimmt (Tab.

17). Der Zuchterfolg kann vergleichend so dargestellt werden:

Im Gefäß mit 32 mmol/1 NaCl herrschten also, relativ zu Standard-Süßwasser von
20 °C, die besten Wachstumsbedingungen mit, in Größe und Individuenzahl ausge-

drückt, siebenfacher Nachkommenzahl. Jedes der adulten Nachwuchstiere zeigte

eine longitudinale Skulptur in Form einer Linie, einer Leiste oder eines Kiels (Taf.

1/4). An der Position des Kiels ist die Windung gewinkelt (Taf. 1/5). In keinem

anderen Gefäß wurden Skulpturen gebildet. Über Gehäusehöhe, Windungszahl,

skulpturtragende Windungen und Skulpturintensität (Linie < Leiste < Kiel) infor-

miert Tab. 18. Die skulpturierten Individuen sind auch absolut gesehen sehr groß.

Die Skulptur findet sich nur zwischen der 3. und 5. Windung, also in einem mittleren

Lebensabschnitt.

Versuch 5

In einer weiteren Versuchsreihe wurden die Kulturbedingungen zunächst durch

Zugabe einer Bodenschicht aus kalkreichem Schlamm verbessert. Zur Nivellierung

von Fertilitätsdifferenzen der Stammtiere wurde deren Zahl von 3 auf 5 erhöht. Alle

Salze wurden in einer Konzentration von 4 mmol/1 zugegeben. Um die erfolgreiche

Wirkung von NaCl weiter einzugrenzen, wurden zusätzlich Chloride als MgCl2
oder CaCl2 und Natrium als Na2S04 oder NaHCOj sowie 0,3 % Meersalz getestet.

Letzteres enthält 48 mmol/1 Chlorid.

Auch hier erbrachten die meisten Gefäße, außer „27°C" und „MgCl2", einen bes-

seren Zuchterfolg als das mit Standardwasser gefüllte Gefäß. Nun waren die stärk-

sten Populationen allerdings bei „Na2S04" und bei „0,3 % Meersalz" zu finden. Die

Konzentration von 4 mmol/1 NaCl brachte nicht den überwältigenden Zuchterfolg

der 32 mmol/1 in Versuch 4 und keine Skulpturbildung. Nur aus der Population

„0,3 % Meersalz" zeigen 3 von 83 Adulttieren eine feine Linie.

Versuch 6

Im nächsten Versuch (Tab. 19) wurden Gefäße mit Standardwasser mit 8, 16, 32,

64 und 128 mmol/1 NaCl und je 5 Stammtieren angesetzt. Die Gefäße mit den beiden

höchsten Konzentrationen erbrachten keine Nachkommen. „Standard" brachte die

geringste, „32 mmol" die höchste Zahl von Adulttieren. Skulpturtragend waren bei

„16 mmol" 5 von 83 der Tiere (6,4 %), bei „32 mmol" 15 von 133 (11%). Eine Kon-
zentration von 32 mmol/1 NaCl scheint also zur Alternative 16 oder 64 mmol/1 das

Optimum für Wachstum und Skulpturbildung darzustellen.

Versuch 7

In Versuch 6 waren viele Adulttiere über die Wasseroberfläche gekrochen und ver-

trocknet. Da diese Populationen auch sehr individuenreich gewesen waren und bei

gleicher Futtermenge in begrenztem Raum ein Konkurrenzeffekt eintreten mußte,

sollte ein weiterer Versuch den Effekt einer unterschiedlich großen Stammpopula-

tion auf die Skulpturbildung testen. Es wurden nun keine adulten Individuen in die

Versuchsgefäße gebracht, sondern aus einer Stammpopulation kleinste auffindbare
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Tab. 19. Versuch 6 reproduziert die durch NaCl induzierte Skulpturentwicklung und zeigt,

daß das Optimum bei einer Konzentration zwischen 16 und 64 mmol/1 liegt.

NaCI
[mmol/1]
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Versuch 8: Melanoides tuherculata

Diese Art besitzt ausgeprägte, longitudinale und kommarginale Leisten (Taf. 1/7)

sowie Pigmentmuster als Basis morphologischer Variierbarkeit. In diesem Fall war

das phänotypische Verhalten auch von Interesse, weil fossile, sukzessive Morpho-

spezies der Gattung von Williamson (1981) im Turkanasee als evolutive Abwand-

lungen bewertet und in der Diskussion seiner Ergebnisse die experimentelle Über-

prüfung von Salinitätseinflüssen vorgeschlagen wurde (Boucot 1982).

In 10 Gefäße unterschiedlichen lonengehalts und unterschiedlicher Temperatur

wurden je 10 Juvenes (< 5 mm Höhe) von Melanoides tuherculata eingesetzt. Im

Gegensatz zu den Versuchsreihen mit anderen Arten wurden hier also keine Adult-

tiere zur Fortpflanzung gebracht, da dafür weder genügend Zeit (lange Generations-

dauer) noch Raum (rel. große Tiere in 1 Liter - Gefäßen) zur Verfügung gestanden

hätte. Eine unkontrollierte Vermehrung erwachsener Individuen hätte zur Übervöl-

kerung mit unerwünschten Nebeneffekten geführt. Deshalb ist eine Auswertung nur

bezüghch Körpergröße, Schalendicke und Skulpturierung möghch, nicht aber hin-

sichtlich des Forpflanzungserfolges.

Die Skulptur aus Rippen, Leisten und Pigmentmustern zeigte insgesamt nur

geringe Unterschiede. Die Variation innerhalb der Population eines Gefäßes war

sogar größer als zwischen verschiedenen Populationen. Die Bewertung der Skulptur

ist hier wegen ihrer relativ starken Grundausprägung mit Unsicherheit behaftet.

Deshalb wurde sie als BHndversuch ohne Kenntnis der Versuchsparameter jeder

Populationen vorgenommen. Drei Populationen hatten vergleichsweise höhere Lei-

sten und intensivere Pigmente. Das waren „0,3 % Meerwasser", „NaCl" und „Stan-

dard". Den Größenvergleich der Populationen (als durchschnittliche Gehäusehöhe

in Abhängigkeit vom Logarithmus des Schalengewichts, mit Standardabweichungen)

zeigt Abb. 44. Das schnellste Wachstum erfolgte in Meerwasser mit 0,3 %-igem

Salzgehalt. Dann folgten eng beieinander vier Populationen, unter ihnen auch die

Standard-Population (20 °C). „27° C" und „NaCl" schnitten deutlich ungünstiger ab,

allerdings mit besonders großer Streuung bei NaCl. Skulptur-Intensivierung erfolgte

unter optimalen bis suboptimalen Wachstumsbedingungen, die im Fall von Melano-

ides tuherculata in 0,3 % Meerwasser erzielt wurden. Eine morphometrische Unter-

suchung der Gehäuseform unterblieb, weil der Aufwand nach visueller Begutach-

tung nicht gerechtfertigt erschien.

Gyraulus
Gyraulus ist auf Grund seiner vielfältigen Skulpturbildungen bei rezenten und fos-

silen Spezies (Steinheimer Becken) von besonderem Interesse. Es wurden zwei Arten

untersucht: Gyraulus chinensis besitzt auf der Adultschale keine Skulptur, ist jedoch

leicht kultivierbar, da phytophag und sehr fortpflanzungsfreudig. Gyraulus alhus

(Taf. 5/5-8) besitzt feine Longitudinal- und Kommarginalleisten als Variationsbasis.

Seine Züchtung ist allerdings wegen seines Fortpflanzungsverhaltens und der Ernäh-

rungsansprüche (vermutlicher Bakterienfresser, Calow & Calow 1975, Calow

1974) nicht einfach.

Versuch 9: Gyraulus chinensis

Bei dieser Art genügten 3 Stammexemplare pro Gefäß, um in 188 Tagen eine

Population von bis zu 67 Individuen aufzubauen. Salzzugaben brachten hier nir-

gends eine größere Ausbeute als im Standard-Süßwasser, wo bei 27°C gegenüber

20°C die größere Population mit Filialgeneration erzielt wurde (Abb. 45). Die dünn-
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und glattschaligen Gehäuse entwickelten alleine im Gefäß mit 27°C warmem Wasser

in einigen großen Exemplaren eine feine Longitudinalskulptur. Daß höhere Tempe-
ratur nicht generell das schnellste Wachstum bewirkt, zeigten die Versuche mit Pota-

mopyrgus jenkinsi und Melanoides tuberculata. Die Temperatur maximalen Wachs-

tums entspricht vielmehr dem physiologischen Optirnum der jeweiligen Population.

Versuch 10: Gyraulus albus

Die Populationen aus 10 Stammindividuen wuchsen sehr langsam und konnten

erst nach 338 Tagen ausgewertet werden. Es stellte sich in den Gefäßen ein mehr

oder weniger üppiges Algenwachstum von Cladophorales und Characeen ein, was

die Versuchsbedingungen verändert haben mag. Fast alle Populationen waren indivi-

duenreicher als die Standardpopulation. Nur die Warmwasserpopulation (27°C)

brachte eine geringere Ausbeute und war schwächer skulpturiert. Skulpturunter-

schiede konnten sonst nicht festgestellt werden. Die gitterartige, normale Skulptur

(Taf. 5/5 + 7) blieb immer bestehen.

Bei einer natürlichen Population von Gyraulus albus aus einem Gartenteich (Bad

Urach) konnte jedoch ein ontogenetischer Skulpturtrend beobachtet werden (Taf.

5/4). Die Gehäuse zeigten im Frühjahr eine durch eine Naht markierte winterliche

Wachstumspause mit anschließend frisch gebildeter Schale. Vor und nach der

Wachstumspause war die Skulptur schwächer ausgeprägt, baute sich aber im Lauf

des Frühsommerwachstums (Sammlungsdatum 11.5.86) wieder auf. Gyraulus

(Armiger) crista (Taf. 5/3) zeigte bereits bei Übernahme von der Natur ins Labor

gegenteiligen Skulpturwechsel. Zu- oder Abnahme der Skulpturintensität geht wahr-

scheinlich mit einer qualitativen Veränderung der Umwelt — pro oder contra artge-

rechtes Milieu — einher.

4.4.2.5. Schlußfolgerungen

Unter kontrollierten, hydrochemisch und thermisch extrem veränderten Umwelt-

bedingungen ist versucht worden, einige Gastropodenarten zu züchten und die Aus-

wirkungen auf die Skulptur der Schale zu beobachten. Verglichen mit der normalen,

in der Natur zu beobachtenden Schalenvariabilität in und zwischen Populationen,

war der Erfolg gering. D. h., daß die für Süßgewässer wichtigsten chemischen Ele-

mente nicht einmal in lonenkonzentrationen an der Grenze des physiologisch

Erträglichen (Ausbleiben der Fortpflanzungstätigkeit) die Gehäuse der Schnecken

phänotypisch tiefgreifend verändern konnten. Wenn Skulpturbildung auftrat, dann

von Art zu Art unter ganz unterschiedlichen Bedingungen, z. B. Veränderung der

Temperatur bei Gyraulus chinensis, des NaCl-Gehalts bei Potamopyrgus jenkinsi

oder in Brackwasser bei Melanoides tuberculata. Stärker ausgeprägte Skulptur trat

tendenziell jeweils in der Nähe des Wachstums- und Häufigkeitsoptimums der Art

auf. Dieser Zusammenhang wird durch Beobachtungen an Gyraulus (Armiger) crista

und Gyraulus albus in natürlichen Biotopen gestützt. Soweit die Autökologie der

hier untersuchten Arten bekannt ist, entsprechen die empirischen Optima der Popu-

lationsdynamik den Verhältnissen der natürlichen Habitate: Phylogenetisch reprä-

sentieren die Melaniiden und Hydrobiiden jüngere limnische Radiationen als die Pla-

norbiden und sind daher noch eher brackwasserverträglich. Gyraulus chinensis ent-

stammt einer wärmeren Region als Gyraulus albus.

Die Ergebnisse dieser Versuche zur Modifikation stärken die Argumente für eine

im wesentlichen genotypische Veranlagung der Schalenparameter bei hohem Grad
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an Polymorphismus. Selbst die erfolgreiche phänotypische Beeinflussung (z. B. Kiel-

bildung von PotamopyrgHs jenkinsi) kann noch als entwicklungsgenetisches Phä-

nomen gedeutet werden. Die Umwelt betätigt dabei nur einen zu einer gewissen

Lebenszeit sensiblen Schalter im Organismus, der die eine oder andere kanalisierte

und wiederum determinierte morphogenetische Bahn ermöglicht. Potamopyrgus jen-

kinsi erwies sich dabei als ökologisch und morphologisch sehr flexible Art. Das Bei-

spiel zeigt auch, daß selbst prominente Schalenskulptur nicht als sicheres taxonomi-

sches Merkmal verwendet werden kann, wie das bei Fossilien häufig geschieht.

Einen der Steinheimer Gastropodenreihe entsprechenden Grad von Polymorphie

besitzt keine rezent vorkommende Art, weder auf phänotypischer noch auf genoty-

pischer Grundlage. Daher ist ihre Deutung als echte evolutive Radiation und Artbil-

dung am plausibelsten. So weitgehende Gehäuseveränderung durch bloße Modifika-

tion zu erklären, entbehrt jeder biologischen Grundlage, obwohl die Art der Skulp-

turbildung durchaus den modifikatorischen Beispielen entspricht.

4.5. Form der Schale

4.5.1 . Einleitung

Daß der äußeren Form von Gastropodenschalen in vorliegender Untersuchung

und an dieser Stelle ein eigenes Kapitel gewidmet wird, hat gute Gründe: Am Bei-

spiel des Hausbaues wird bildhaft klar, daß Bausteine zu mehr oder weniger dicken

Mauern zusammengefügt werden können, daß Zimmer aus Mauern bestehen und

Häuser aus Zimmern. Ein Zimmer (entsprechend der Skulptur) läßt sich nur bauen

und verstehen aus der Substanz und Struktur von Mauern als auch der Architektur

und Form des Hauses. Alles zusammen ergibt ein (Schnecken-)Haus. Im Bauplan

von Gastropodenschalen sind Schalenstruktur und Schalendicke der Skulptur orga-

nisatorisch untergeordnet. Andererseits hat die Schalenform höheren morphogeneti-

schen Rang. Schalenform steht aber mit Skulpturbildung in mannigfacher Bezie-

hung. Die Aperturform kann sich direkt auf die Form der Schale, die Anlagerungen

der Windungen und schließHch auf die Gewindehöhe auswirken. Skulptur und Form

der Schale mancher Spezies variieren in ähnlichem Maß. Schließlich muß auch die

Schalenform in Funktionalitätsbetrachtungen von Skulptur mit einbezogen werden.

Zum Verständnis der Geometrie von Schneckenschalen hat die theoretische Mor-

phologie (Raup 1966, 1967, 1972) entscheidende Impulse geHefert. Sie basiert auf der

mathematischen Beschreibung von Schalen als logarithmische Spiralen mit nur drei

Parametern: Windungsexpansion, Translation und Distanz zur Windungsachse.

Reale Gehäuse unterliegen auch ontogenetischen Veränderungen dieser Parameter.

Allometrie und ihre Bedeutung für evolutive Formveränderung zeigte Gould (1966,

1968 a, 1968 b). Linsley (1977, 1978 a, 1978 b) untersuchte die praktischen Konse-

quenzen realer Schalenformen und entdeckte Regeln für die Ökologie und Lebens-

weise der Tiere.

Es ist bekannt, daß bestimmte Formen aus der Vielzahl theoretisch möglicher

Gastropodenschalen bei bestimmten Taxa und zu bestimmten Zeiten der Phyloge-

nese bevorzugt auftreten (Vermeij 1971, 1974 a, 1974 b). Die ebene, bilateralsym-

metrische Windungsspirale (isostroph oder planispiral) ist relativ selten und bei

marinen Arten immer mit geringer Körpergröße verbunden (Cain 1977). Mit der

Translation der Spirale zum Konus (heterostroph oder trochospiral) ergibt sich

Rechts-Links-ChiraUtät. Die dextrale Form überwiegt bei Gastropoden bei weitem
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(Vermeij 1975). Die Translation der Windungsspirale aus der Ebene kann nach oben

oder unten erfolgen. Aus einem isostrophen Gehäuse wird so ein orthostrophes oder

ein hyperstrophes (Knight 1952). Hyperstrophie ist nur bei wenigen Taxa verwirk-

licht (Vermeij 1975) und hat fundamentale Bedeutung für die Lebensweise, insbe-

sondere die Mobilität der Tiere (Robertson & Merill 1963; Linsley 1984). In spe-

ziellen Bereichen und in spezieller Kombination von Schalenparametern verlieren

aufeinanderfolgende Windungen des Gehäuses den Kontakt. Es entsteht ein offenes,

korkenzieherartiges Gewinde, das man skalarid nennt.

All diese für Gastropoden seltenen und extremen Formvarianten (Isostrophie,

Hyperstrophie, Sinistralität, Skalarität) sind bei Arten der Familie Planorbidae vor-

handen. Ein Beitrag zur Schalenform ist daher zum Verständnis von Evolutionsten-

denzen von Gastropoden unerläßlich.

4.5.2. Evolution der Gewindehöhe bei Gyraulus

Wie der Name Planorbidae schon ausdrückt, sind typische Arten der Familie in

einer Ebene gewunden. Darunter gibt es jedoch Gattungen mit erhobenem Gewinde
wie Plesiophysa, Miratesta und Camptoceras und teilweise Physastra, Amerianna,

Physopsis und Bulinus (Hubendick 1955 b). Andere Gattungen besitzen Arten mit

Übergängen von planispiral zu trochospiral. Dazu gehört Helisoma (Pilsbry 1934;

WiNSLOW 1926) oder Gyraulus (Meier-Brook 1983).

Die Verhältnisse bei der Untergattung Armiger wurden bereits in Kap. 4.4.2.2

beschrieben. Die meisten Arten von Gyraulus sind planispiral. Es besteht jedoch die

Tendenz zur Deflektion der letzten Windung des Adulttieres, was bei Gyraulus

acronicus besonders ausgeprägt ist. Arten mit konstanter, größerer Gewindetransla-

tion sind Gyraulus biwaensis aus dem Biwasee und Gyraulus lychnidicus aus dem
Ohridsee. Auch die ihnen phylogenetisch nahestehende Gattung Choanomphalus

des Baikalsees ist konisch gewunden. Bei endemischen Planorbiden in Langzeitseen

besteht also eine Tendenz zu Trochospiralität. Diese Arten sind zugleich stärker

skulpturiert. Sowohl bei Gyraulus biwaensis als auch bei Gyraulus lychnidicus ist

auffällig, daß eine besonders starke Periostracal-Leiste der vorletzten Windung beim

Schalenwachstum häufig mit dem Suturansatz zusammenfällt (Taf. 6/5). Dies könnte

ein ontogenetisches „Geländer" zur bautechnischen Ausführung einer bestimmten

Translationsrate darstellen.

Über Gyraulus im Ohridsee sind in diesem Zusammenhang Informationen über

Variabilität und Verbreitung der Gewindehöhe vorhanden (Gorthner & Meier-

Brook 1985). Die planispirale Art Gyraulus trapezoides lebt im tieferen Wasser zwi-

schen 5 und 14 m Tiefe, der trochospirale Gyraulus lychnidicus nur im Uferbereich

bis 1 m Tiefe. Beide Arten zeigen jedoch an bestimmten Orten innerhalb des Sees

erhöhte Variabilität der Gewindehöhe. In einer Population von Gyraulus lychnidicus

waren sogar annähernd planispirale Exemplare neben hohen trochospiralen

Gehäusen anzutreffen. Gyraulus trapezoides zeigte Gewindeerhöhung in einer Süd-

Nord-Kline auf ca. 8 km Distanz ohne erkennbare Habitatunterschiede.

Gyraulus „multiformis" des Steinheimer Beckens erfährt phylogenetisch zweimal

eine Gewindetranslation und zwar erstens von Gyraulus sulcatus zu Gyraulus trochi-

formis sowie zweitens weniger extrem von Gyraulus revertens zu Gyraulus su-

premus. Die Arten werden als chronologisch disjunkt angesehen, stehen also im

Gegensatz zu den Verhältnissen im Ohridsee mit isochroner, aber ökologisch dis-

junkter Einnischung. Eine dritte Linie der Gewindeerhöhung erfolgte von Gyraulus
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costatHS ZU Gyraulus denudatus mit echt skalariden, offenen Gewinden — ein Phä-

nomen, das im folgenden Kapitel ausführlich besprochen werden soll.

4.5.3. Skalariden

Schneckenschalen mit außergewöhnlich erhöhtem Gewinde nennt man skalarid.

Dies führt zu treppenartig abgestuften und im Extremfall zu freien Windungen nach

Art eines Korkenziehers. Die Translation kann bis zu gestreckten (orthoconen)

„Schnecken"-Gehäusen fortschreiten, wie z. B. bei Orygoceras (Papp 1962; Taylor
1974). Solche offenen Gewinde sind funktionsmorphologisch und ökologisch von

besonderem Interesse. Über Bau, Funktion und Evolution läßt sich aus der Literatur

ein Überblick gewinnen.

Rex & Boss (1976) haben unter rezenten Gastropoden 15 Arten mit offenem

Gewinde gefunden und zusammengestellt. Alle Arten sind Prosobranchier aus 10

Familien, von denen 9 Familien zu den Mesogastropoda gehören. Dies entspricht

einer Häufigkeit von 1 : 4000. Die Liste ist allerdings nicht vollständig. Camptoceras

hirasei Walker aus dem Biwasee als Planorbide (Hubendick 1955 a) und Gocea

ohridana aus dem Ohridsee als Orientaliide (Hadzisce 1956 a; Hadzisce et al. 1977)

kommen noch hinzu. Damit erhöht sich die Zahl der offen gewundenen, lebenden

Spezies auf 17, von denen 5 Arten limnisch und bis auf Valvata sincera alle in einem

Langzeitsee zu Hause sind. Gemeinsam haben diese Arten ferner eine geringe End-

größe (0,45 mm bei Gocea ohridana und 5—9 mm bei den anderen Arten). Über die

Lebensweise ist wenig bekannt. Gocea ohridana lebt im Ohridsee in den Zwischen-

räumen der Ufergerölle. Über die Adaptivität der offenen Gewindeform gibt es

keine Vorstellung (Rex & Boss 1976).

Eine starke intraspezifische Variabilität der Gewindehöhe ist von einer Reihe von

Arten bekannt, so von Radix (Boycott et al. 1932), Helisoma (Winslow 1926;

PiLSBRY 1934) und Valvata piscinalis (Uhl 1926), wobei sogar gelegentlich offene

Gewinde vorkommen: Valvata piscinalis (Gaschott 1927) und einige Valvatiden

des Baikalsees (Dybowski 1886).

Bei den Pulmonaten sind außer Camptoceras keine Arten mit offenem Gewinde

bekannt. Jedoch gibt es spontane „Mißbildungen" ähnlichen Gehäusetyps vor allem

bei Planorbiden (Clessin 1873). Einzelne Individuen oder Populationen beschrieben

Basch (1968) für Biomphalaria glabrata, Adam (1947), Hoffmann (1924) und

LisiCKY (1972) für Planorbis planorbis, Petrbok (1943) und Schlesch (1927) für

Gyraulus, Boettger (1949 b) und Varga (1975) iür Anisus, van den Broeck (1872)

und PiRE (1871) für Hippeutis complanatus und Regius (1947) und Kauffmann
(1912) für Planorharius corneus.

Bei den Planorbiden bleibt die Skalaridenbildung auf Individuen und Popula-

tionen beschränkt und etabliert sich nie als konstantes Artmerkmal. In der Natur

treten skalaride Exemplare örtUch gehäuft auf (Hoffmann 1924; Lisicky 1972; Pire

1871; Regius 1947; van den Broeck 1872). Soweit der ökologische Bezug

beschrieben ist, sind die Ursachen der Skalarität nicht eindeutig. Jedoch lebten die

Skalariden in kleinen, auch austrocknenden Gewässern, teilweise mit Bedeckung

durch Lemna minor (Wasserlinsen) und unter eher ungünstigen Lebensbedingungen.

Ökophänotypie kann vermutet werden.

GouLD (1968 c) beschrieb Exemplare der marinen „Wurmschnecke" Vermicularia

in atypischem Weichsubstrat ohne die normalerweise benötigten Anheftungsgele-
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genheiten als phänotypische Reversion zur geschlossenen Gewindeform. Bei nor-

malen, sessilen Individuen ist die Wuchsform sehr flexibel und von den Umweltbe-

dingungen abhängig (Gould 1969).

Zum kausalen Verständnis der Wuchsform der Skalariden müssen faunistische und

morphologische Beschreibungen durch weitere Daten ergänzt werden. Anatomisch

fand Oldham (1931), daß skalaride Individuen von Arianta arbustorum stark von

Milben befallen waren. Moor (1978) zeigte bei Theha carthusiana, daß die Milieube-

dingungen bei der Embryogenese einen Einfluß auf die Schalen-Skalarität haben. Die

sensible Phase ist beschränkt auf den 7. bis 9. Entwicklungstag, also die früheste

Phase der Schalenentwicklung. Später sind Translationsrate und Wachstum determi-

niert. Somit bleibt für phänotypische Modifikationen, ähnlich wie bei der Skulptur-

bildung von PotamopyrgHS jenkinsi, nur geringer Spielraum innerhalb der genetisch

gesteuerten Ontogenese. Genetische Veranlagung zur Skalaridenbildung zeigen

Stelfox (1968), Richards (1970) und Boettger (1949 b). Stelfox züchtete in 26

Jahren skalaride Helix aspersa durch Selektion der jeweils höchsten Gewinde.

Boettger (1949 b) konnte skalaride Anisus leucostomus im Aquarium zum Ablai-

chen bringen und erhielt ausschließlich skalariden Nachwuchs. Richards (1970)

fand Skalaride bei genetischen Experimenten mit Biomphalaria glabrata. Das

Merkmal war rezessiv und mit einer starken Fitnessverminderung behaftet, so daß

eine Fortpflanzung skalarider Tiere kaum möglich war. Dieser Effekt stimmt mit den

Beobachtungen von Boettger und Moor überein und erklärt, weshalb skalaride

Planorbiden nicht als konstante Populationen in der Natur auftreten und daß sie nur

gelegentlich — vielleicht unter vermindertem Konkurrenzdruck — überlebensfähig

sind.

Im Fossilbericht spielen Skalariden eine erheblich größere Rolle als in der Rezent-

fauna. So sind aus dem Paläozoikum ca. 20 Genera offen gewundener mariner

Gastropoden bekannt (Vermeij 1977 a). Sie waren von teilweise stattlicher Körper-

größe, was funktionsmorphologische Probleme mit sich bringt. Diese schwerfälligen

Formen lebten wahrscheinlich als sessile Filtrierer im Weichsubstrat (Peel 1975;

YOCHELSON 1971).

Im Steinheimer Becken treten Skalaride mit regelmäßig logarithmischem, freiem

Gewinde in den Trochiformis-Schichten gehäuft auf (Taf. 9/8). Sie sind als Gyraulus

denudatus beschrieben. Bei der Gewindeerhöhung von Gyraulus trochiformis han-

delt es sich dagegen um keine echte Skalarität. Gyraulus denudatus kann von

Gyraulus costatus in kleinen Schritten abgeleitet werden, ist sehr regelmäßig als loga-

rithmische Spirale ausgebildet und tritt stellenweise sehr häufig auf. Dies spricht für

eine echte Art und gegen spontane Mißbildung, wie für rezente Planorbiden

beschrieben. Die Ablösung der Windungen erfolgt mit der Entstehung der zirku-

lären, kommarginalen Rippenbildung, deren anatomische Voraussetzung ein ring-

förmig geschlossenes, schalenbildendes Mantelepithel ist. Diese Entwicklung ist mit

der in der Endwindung beginnenden Skalarität von Armiger zu vergleichen (Kap.

4.4.2.2). Wahrscheinlich ist Gyraulus denudatus eine echte, skalaride Spezies, deren

Etablierung unter dem verringerten Selektionsdruck eines Ökosystems Langzeitsee

ermöglicht wurde. Jedenfalls zeigen rezente Skalaridenbildungen bei Planorbiden

keine selektiven Vorteile und gelangen nicht zur Verbreitung, obwohl ihre Entste-

hung in der Natur nicht selten ist.
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4.5.4. Rasche Veränderung der Schalenform
bei Bithynia tentaculata

Regius (1939) beschrieb aus einem Teich in der Umgebung Magdeburgs eine

eigenartige Population der Art Bithynia tentaculata. Es traten sehr große Tiere bis 16

mm Höhe auf im Gegensatz zu normalerweise bis zu 9 mm. Die Art war sehr zahl-

reich mit einer Artdominanz von 88 % der Individuen neben 8 anderen Gastropoden

vertreten. Von der Population waren 78 % der Individuen normal gebaut, 5,8 %
hatten eine stumpfe, auch als Schulter bezeichnete Kante (Taf. 2/3). Kommarginal

gestreift waren 0,4 %, longitudinal gebändert 0,2 %. Manche Individuen waren sehr

schlank, andere kegelförmig. Viele weitere Variationen traten auf, die in Worten

kaum zu schildern sind, wobei kontinuierliche Übergänge ohne verminderte Häufig-

keit der Übergangsformen vorkamen. Taxonomische Unterscheidungen sind also

weder möglich noch sinnvoll. Das Schalengewicht betrug bis zu 90 mg — normal

sind höchstens 25 mg. Der Probenumfang, aus dem diese Daten gewonnen wurden,

betrug sage und schreibe 29 000 Individuen. Eine solche Variabilität ist von Bithynia

tentaculata sonst völlig unbekannt. Manche Gehäuse ähnelten z. B. in der treppenar-

tigen Schalenform Arten wie Gabbiella humerosa aus Ost-Afrika oder in der

Skulptur manchen ostasiatischen Bithyniiden.

Der von Regius beschriebene Teich war 7300 m^ groß und maximal 2,5 m tief.

Eine Wasseranalyse ergab bei gegebenen analytischen Möglichkeiten keine Beson-

derheiten. Jedoch erfolgte eine Zufuhr vorgeklärter Abwässer eines nahegelegenen

Bahnhofsgeländes. Das Sediment bestand dementsprechend aus schwarzem Faul-

schlamm. Auch das Vorkommen von Elodeo canadensis zeigt Eutrophierung an. Die

gesamte Biozönose war sehr Individuen- und artenreich. Die Physiographie des

Gewässers hat also nichts außergewöhnliches an sich. Dieser Biotop war damals erst

35 Jahre alt, denn er verdankte seine Entstehung einer genau datierbaren Kiesgewin-

nung.

Das von Regius gesammelte Schalenmaterial ging an verschiedene Museen. Die

Beobachtungen sind so spektakulär und die Beschreibungen von Regius ist detail-

liert genug, um die Ergebnisse in die moderne Diskussion um Phänotypie und Varia-

bilität von Schalen einfließen zu lassen. Zuchtexperimente sind von Regius nicht

publiziert worden. Ein Indiz für eine genetische Basis der Variabilität ist aber in der

Formenfülle innerhalb des kleinen Gewässers zu sehen sowie in der völligen Nor-

malität der Begleitfauna. Hier ist eine Einwanderung der Varianten mit Sicherheit

auszuschließen, da keine dieser Formen von irgendwoher sonst bekannt geworden

sind, obwohl sie den mit Eifer nach „Raritäten" suchenden Conchyliensammlern

sicher aufgefallen wären.

Die ökologischen und morphologischen Daten sprechen für eine Entwicklung in

einer für diese Art optimalen Umgebung. Aus der Kenntnis der Ökologie

(Schäfer 1953 a), Anatomie (Starmühlner 1952) und Ernährungsbiologie

(Schäfer 1953 b; Meier-Brook & Chong Hwan Kim 1977) ergibt sich für

Bithynia die Besonderheit filtrierender Ernährungsweise. Der eutrophierte Teich

dürfte eine als Nahrungsbasis für Strudler geeignete Bakterien- und Algenflora

gehabt haben. Eine Notwendigkeit für einen derartigen morphologischen Polymor-

phismus ist daraus allerdings nicht abzuleiten. Dies ist das vielleicht überzeugendste

Beispiel überhaupt, wie rasch und weitgehend eine morphologische Radiation von

Gastropoden vor sich gehen kann. Weder ein Selektionsdruck noch ein Adaptivwert
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ist erkennbar, der diesen Polymorphismus kausal begründen könnte. Über die Persi-

stenz des Biotops bis heute ist nichts bekannt.

5. Umwelt als Evolutionsbedingung komplexer Schalenskulptur

5.1. Verbreitung von Schalenskulptur

5.1.1. Grundlagen einer Skulpturbewertung

5.1.1.1. Einleitung

Zwischen der Schalenskulptur und der Umwelt ist wegen ihrer beider Komplexität

eine quantitative Beziehung nur schwer herzustellen. Einen möglichen Ansatz bietet

die Darstellung der räumlichen Verbreitung von Schalenskulpturen rezenter Arten.

Dazu müßte zunächst ein Maßstab für die Bewertung verschiedener Skulpturphäno-

mene der verschiedenen Arten einer Lokalfauna entwickelt werden. Schalenskulptur

stellt aber einen Merkmalskomplex dar, der bisher kaum einer Quantifizierung

unterzogen wurde, obwohl auch dem naiven Betrachter eine Unterscheidung von

einfachen (unskulpturierten) und komplexen Gastropodenschalen leicht möglich ist.

Bei der Diskussion der Klimabindung von Merkmalen mariner Organismen zog

Strauch (1972) auch Skulpturmerkmale von Mollusken heran. Er ordnete die Arten

drei Klassen von Skulpturintensität zu: glatt, schwach und stark skulpturiert. Quan-

titativ Undefinierte Kategorien dieser Art sind aber an die subjektive Einschätzung

der ordnenden Person gebunden. Auch Graus (1974) begnügte sich mit der Auftei-

lung der Fauna in drei Skulpturklassen, die er durch unvoreingenommene Kollegen

ausführen ließ und somit die Definition der Klassengrenzen deren subjektivem Emp-
finden überließ.

Eine reproduzierbare Skulpturbewertung kann am ehesten bei relativ einfachen

Skulpturbildungen von Süßwassergastropoden erzielt werden. Dazu ist es not-

wendig, einzelne Skulpturelemente der Schale einer Spezies zu differenzieren und

ihre Intensität, Größe und Anzahl zu ermitteln. Diese Kriterien können dann über

einen festzulegenden Bewertungsschlüssel in einen semiquantitativen Skulpturindex

für diese Spezies eingehen. Mit den so ermittelten Zahlenwerten kann dann die

Errechnung eines mittleren Skulpturindexes der gesamten Fauna eines Fundortes

erfolgen. Damit wird der Grad von Skulpturbildung auch bei variierender Artenzahl

und Faunenzusammensetzung regional vergleichbar.

5.1.1.2. Bewertungsschlüssel

Den hier verwendeten Bewertungsschlüssel zeigt Tab. 21. In Kap. 4.4.1.2 wurden

Gastropoden der deutschen Limnofauna bezüglich des Vorhandenseins von Pigmen-

tierung, Skulptur und polygonaler Aperturform betrachtet. Darin liegt bereits ein

Ansatz zu dem semiquantitativen Bewertungsschlüssel, der nun erläutert werden

soll. Gemäß der in Kap. 4 aufgestellten Definition werden unter dem Begriff

„Skulptur" im weiteren Sinne alle Musterbildungen der Schalenoberfläche geführt.

Typen von Musterbildung sind Pigmentierung, Periostracalskulptur, Schalen-

skulptur i.e.S. und Querschnittsform. Diese Elemente können in unterschiedlicher

Kombination und Intensität zur Musterbildung von Molluskenschalen beitragen. Sie

können differenziert und müssen getrennt bewertet werden, obwohl sie morphoge-

netisch und phylogenetisch in einer Rangfolge der Entwicklung stehen. Der Muster-

bildung der kalzifizierten Schalensubstanz geht meist eine ähnliche, nur auf das Peri-
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Tab. 21. Bewertungsschlüssel zur Ermittlung eines semiquantitativen Skulpturindexes für

die Gehäuse von Süßwassergastropoden.

Bewenungs-
schlüssel
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grenzt. Sie sollten das gesamte Spektrum möglicher Zahlen und Intensitäten von

Skulpturelementen bei Süßwassergastropoden umfassen. Die Festlegung erfolgte

erst, nachdem eine große Zahl von Schalen durchgesehen und die Skulpturelemente

nach Zahl und Intensität erfaßt worden waren. Um eine gute Differenzierung und

gleichmäßige Klassenhäufigkeit zu erzielen, wurde eine quasi logarithmische Eintei-

lung der Klassen gewählt. Die 5 Größenklassen eines Feldes des Schlüssels sind mit

Punkten von 1 bis 5 bewertet. Bei der Festlegung der Zahlenklassen waren außerdem

phylogenetische Prozesse zu berücksichtigen: Skulpturentwicklung geht von einer

großen Zahl schwacher, kleiner bzw. wenig intensiver Skulpturelemente aus und

tendiert zur Verstärkung dieser Strukturen bei zahlenmäßiger Reduzierung. Daher

müssen geringe Zahlen von Skulpturelementen mit den höchsten Punktwerten belegt

werden. Bei den Intensitäten wurde zumeist das Verhältnis Höhe zu Breite der

Skulpturelemente bewertet (z. B. H > eB) bedeutet Höhe größer dreifache Breite).

Bei der Pigmentierung wurde nach Kontrast und Vielfalt eingeteilt, bei der Quer-

schnittsform nach der Prägnanz der Winkelbildung. SchließHch mußten die Punkt-

werte aller Felder zusammengerechnet werden. Es bot sich an, innerhalb desselben

Skulpturtyps Zahl (Z) und Intensität (I) jeweils zu multiplizieren und den daraus

resultierenden Längs- (1) und Querwert (q) zu addieren.

(Zi X Ii) + (Zq X Iq) = Skulpturtypen-Index (I bis IV)

Die Werte der vier Skulpturtypen wurden nach Multiplikation mit dem phylo-

genetischen Gewichtungsfaktor addiert.

I -(- II + 2 X III -I- 4 x IV = Skulpturindex

Aufgrund dieses Schlüssels kann sich der Skulpturindex zwischen den Werten 12

und 300 bewegen. Obwohl der Entwurf dieses Bewertungsschlüssels der Komple-

xität des zu erfassenden Gegenstandes entsprechend kompHziert erscheinen mag, ist

seine Anwendung leicht und schnell durchführbar. Der Vorteil dieses Verfahrens

liegt in der Definition einer Indexberechnung, die objektivierbar ist und zu reprodu-

zierbaren Werten führt. In der Definition der Bewertung sind morphogenetische

Gesetzmäßigkeiten berücksichtigt. Der strittigste Punkt dürfte noch die Abgrenzung

der Punktklassen sein sowie die Gewichtung der einzelnen Skulpturtypen. Diese

Grenzen sind jedoch veränderbar, ohne die intraspezifische VergleichsmögHchkeit

des Skulpturindex wesentlich zu beeinflussen. Bei sehr komplexen Schalen mit deut-

licher Hierarchie von Mustern, wie es oft bei marinen Spezies der Fall ist, erscheint

eine Differenzierung nach diesem Schlüssel schwierig und verliert an Aussagekraft.

5.1.1.3. Anwendung

Für die Ermittlung des Skulpturindex einer Spezies wäre es an sich notwendig, von

Populationen aus dem gesamten Verbreitungsgebiet jeweils einige Individuen zu

bewerten und so einen Mittelwert zu bilden. Die Skulpturbewertung hat in vorHe-

gender Arbeit jedoch nur das Ziel, einen Mittelwert der Schalenskulpturindizes aller

Spezies einer regionalen Fauna zu ermitteln. Dazu genügt es, von jeder Art einige

Exemplare oder auch nur Abbildungen der Gehäuse vorhegen zu haben. Da für

Sammlungen in der Regel tendenziell relativ große Schalen, aber wohl kaum die

stärker skulpturierten Varianten von Population selektiv bevorzugt werden, ist auch

kein systematischer Fehler zu erwarten, wenn nur Einzelexemplare aller Arten einer

Fauna bewertet werden. Dasselbe dürfte wohl für die Auswahl von Vorlagen zu

einer Abbildung in der faunistischen Literatur zutreffen. Die individuelle Abwei-
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chung einzelner Gehäuse wird durch die Mittelwertbildung des Skulpturindex aus

einer größeren Gesamtzahl von Arten einer Fauna ausgeglichen. Eine weitere Vor-

aussetzung für die Skulpturbewertung ist die möglichst umfassende taxonomische

und faunistische Bearbeitung der Fauna einer mehr oder weniger großen biogeogra-

phischen Region. Die Ergebnisse langjähriger Sammlungs- und Beschreibungstätig-

keit und die Kenntnisse entsprechender Spezialisten müssen hier als beste zur Zeit

verfügbare Datenbasis akzeptiert und genutzt werden. Dabei ist es unerheblich, ob

die eine oder andere Spezies bei weiteren Nachforschungen hinzukommt oder als

konspezifische Varietät mit einer anderen Art vereinigt werden muß. Völlig belang-

los für die Fragestellung hier ist die Nomenklatur und systematische Zugehörigkeit

der Arten zu höheren Taxa.

Die Datengrundlage zu einer großräumigen Skulpturbewertung limnischer

Gastropoden ist in den letzten Jahren und Jahrzehnten durch voluminöse, inte-

grative Monographien gelegt worden. Dabei ist zu nennen die „Limnofauna Euro-

paea" (Illies 1978), „Mollusks of Fresh and Brackish Waters of the U.S.S.R."

(Zhadin 1952) und „Freshwater Snails of Africa" (Brown 1980), die hier Verwen-

dung fanden und eine Zusammenschau der gesamten Fauna von Afrika, Europa und

eines großen Teils Asiens ermöglichten. Dabei zeigt sich wiederum die Eignung der

Gruppe limnischer Arten des Taxons Gastropoda als geeignet für die holistische

Sichtweise, da der Kenntnisstand hoch und der Artenumfang relativ gering ist.

Nach Boss (1971) beträgt die Zahl bekannter limnischer Prosobranchierarten

wenig mehr als 2000 und der Pulmonaten unter 1000, so daß heute weltweit etwa

3000 Arten von Süßwassergastropoden existieren. Die zitierte faunistische Literatur

führt für Europa 571 Arten, Afrika 395 Arten und USSR 180 Arten an. Dies sind

nach Abzug der den verschiedenen Gebieten gemeinsamen Spezies ca. 1050 Arten. In

Europa sind von 571 Arten nur 104 von mehr als einem Fundorten eines Gebiets

bekannt oder überregional verbreitet und nicht endemisch. Berücksichtigt man nun

diese wichtigeren, weiter verbreiteten Arten unter Hinzunahme der Langzeitseen, so

gelangt man auf eine Artenzahl von ca. 650 für die drei genannten kontinentalen

Großräume. Dies ist eine Menge, für die die Beschreibung und Bewertung von Scha-

lenskulptur zu bewältigen ist.

5.1.2. Der biogeographische Aspekt

5.1.2.1. Vergleich endemischer und ubiquitärer Faunen

Das Schema zur Skulpturbewertung sollte es ermöglichen, das Phänomen kom-

plexer Schalenskulptur bei endemischen Gastropoden in Langzeitseen gegenüber

weitverbreiteten Arten in der Umgebung mit einfacherer Skulptur zu quantifizieren.

Dazu muß der mittlere Skulpturindex verschiedener lokaler Faunen ermittelt

werden. Eine exemplarische Anwendung des Verfahrens ist in Tab. 22 für 45 Arten

der in Deutschland vertretenen ubiquitären limnischen Gastropodenfauna vorge-

führt. In gleicher Weise, aber ohne Darstellung der Rohdaten, wurden 53 endemi-

sche Arten des makedonischen Ohridsees als europäischem Langzeitsee aus eigenen

Aufsammlungen bewertet. Für den afrikanischen Tanganyikasee wurden nach

Brown (1980) 26 Endemiten und 20 im See vorkommende ubiquitäre Arten getrennt

bewertet. Die lokalen Skulpturindizes in Abb. 46 können bezeugen, daß die endemi-

schen Faunen gegenüber den ubiquitären der Umgebung in der Tat eine deutlich

komplexere Skulptur besitzen. Dabei sind die europäischen Faunen insgesamt

schwächer skulpturiert als die jeweiligen afrikanischen.
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Tab. 22. Exemplarische Ermittlung

lands. Vergleiche die nur
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Skulpturindex von Gastropodenfaunen

geographische und ökologische Unterschiede

Tanganyikasee Ohridsee Deutschland

lokale Gastropodenfauna n
Abb. 46. Endemische Gastropoden in Langzeitseen sind stärker skulpturiert als ubiquitäre

Arten derselben Fauna.

in biogeographische Faunenprovinzen aufgeteilt werden und die Verbreitung aller

Gastropodenarten in diesen Provinzen bekannt ist. Dies leisten die Monographien

von Illies (1978) und Zhadin (1952), die Europa in 25 bzw. die Sowjetunion in 29

Regionen einteilen. Abb. 47 zeigt die der Limnofauna Europaea zugrunde liegenden

Faunenprovinzen. Kleinasien und Nordafrika wurden hinzugenommen. Der

Ohridsee ist innerhalb der Region 6 gelegen und wird hier als 28. Region gesondert

dargestellt. Die Karte wurde mittels einer Schablone in ein isometrisches Raster mit

2,5° geographischer Breite x 2,5° geographischer Länge umgesetzt, was insgesamt 15

X 28 = 420 Felder ergab und von der 3D-Graphiksoftware in Abb. 48 mengenmäßig

darstellbar war. Lage und Zusammenhang der einzelnen Regionen sind in Tab. 23 in

gleichlautenden Zahlen (= Nummer der Region nach Illies) dargestellt. Die

Küstenlinien Europas sind noch grob zu erkennen. Für ca. 100 Arten mit weiter Ver-

breitung wurde der Skulpturindex bestimmt. Aus der Verbreitungstabelle der „Lim-

nofauna Europaea" (Illies 1978) wurde für jede der 28 Regionen eine Faunenliste

erstellt, die Artenzahl ermittelt und ein mittlerer Skulpturindex errechnet. Diese

Werte wurden an entsprechende Rasterpunkte gesetzt und in einer dreidimensio-

nalen Grafik dargestellt (Abb. 48). In derselben "Weise wurde für das Gebiet der

UdSSR nach den Verbreitungsangaben von Zhadin (1952) und der Skulpturbewer-

tung von 180 Spezies nach Abbildungen aus Zhadin vorgegangen.

Für Europa besitzt der Ohridsee die höchste Artenzahl einer Region, die noch

bedeutend höher läge, wenn die ubiquitären Arten der Seeumgebung mit hinzuge-

nommen worden wären. Der Skulpturindex hebt sich drastisch von dem der übrigen

Gastropodenfauna Europas ab. Der kleine See von 340 km^ Fläche besitzt also nicht

nur die höchste Artenzahl von limnischen Gastropoden, sondern auch das komple-
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Süßwassergastropoden in Europa
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zentralen Bereich zu finden. Größen- und Skulpturindex nehmen sowohl von Süd

nach Nord als auch von West nach Ost zu. Die geographische Position des Ohrid-

sees prägt sich in Abb. 49 auch in der zonalen Mittelwertbildung von Skulptur und

Artenzahl erhöhend aus.

5.1.3. Der paläontologische Aspekt

Die zeitliche Verbreitung von Schalenskulptur an einem gegebenen Ort beleuchtet

den paläontologischen Aspekt des Problems. Es ist die konsequente und komple-

mentäre Ergänzung zur Fragestellung des vorherigen Kapitels, in dem zeitliche Kon-

stanz in der Gegenwart mit der räumlichen Variablen verknüpft wurde. Wie und

unter welchen Umweltbedingungen entwickeln sich Schalenskulpturen innerhalb

einer lokalen Biozönose von Süßwassergastropoden? Die paläontologische Doku-
mentation evolutiver Formenreihen ist nur in seltenen Fällen möglich. Es sollen hier

drei der berühmtesten Beispiele behandelt und verglichen werden, die sich alle durch

weitreichende morphologische Umwandlung, taxonomische Diversität und gute

Fossilerhaltung auszeichnen:

1) Vivipariden aus dem Pliozän Sloweniens/ Nordost-Jugoslawien (Neumayr &
Paul 1875; Franz 1932).

2) Vivipariden, Melanopsiden und Theodoxus aus dem Plio-Pleistozän von Kos/

Ägäis (Willmann 1981; Willmann 1985; Büttner 1982).

3) Planorbiden {Gyraulus) aus dem miozänen Kratersee von Steinheim/Süddeutsch-

land (FiiLGENDORF 1867; Mensink 1984).

Grundlage des Vergleichs sollen die Stammbaum-Darstellungen der Entwick-

lungsreihen sein, die in Abb. 50 zusammengestellt sind. Die Entwicklungstrends

lassen sich folgendermaßen kurz beschreiben:

1

.

Viviparus/S\ow&mcn

Die Stammpopulation ist unskulpturiert. Aus kegelförmigen Gehäusen entstehen

durch Abplattung der Gewindeaußenseite zunächst stufenförmige Gewinde. Aus
den Winkeln gehen zugleich Wülste hervor, die sich schließlich in mehr oder weniger

ausgeprägte Knotenreihen auflösen.

2. Kos/Ägäis

a) Viviparus: Die Entwicklung verläuft analog zu den slowenischen Vivipariden,

jedoch wird das letzte Stadium einer Knotenbildung nicht erreicht.

b) Melanopsis: Die Stammpopulation ist unskulpturiert. Spätere Populationen ent-

wickeln Spiralrippen, die sich zunehmend verdichten, bis schließlich ein longitudi-

naler Wulst in der Nähe der Sutur erscheint.

c) Theodoxus: Die Stammpopulation hat einen runden Windungsquerschnitt, der

im Lauf der Zeit 2— 3 Ausbuchtungen entwickelt.

3. Gyraulus/Steinheim

Aus einer Stammpopulation mit glatten Schalen und gerundetem Querschnitt ent-

wickeln sich Gehäuse mit drei Wülsten und polygonalem Querschnitt. Das Gewinde

transformiert sich gleichzeitig von der planorbiformen in die trochiforme Spirale.

Dieser Entwicklungstrend wiederholt sich noch ein zweites Mal, wenngleich

weniger stark ausgeprägt. Eine ausführliche Beschreibung der Skulpturentwicklung

erfolgte in Kapitel 4.4.1.7., die der Formentwicklung in 4.5.2.
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Gyraulus b Viviparus

Viviparus Melanopsis Theodoxus

Abb. 50. Phylogenetische Reihen von Süßwassergastropoden. a) Gyraulus (Steinheim;

Miozän), b) Viviparus (Nordost- Jugoslawien; Pliozän), c) Viviparus, Melanopsis,

Theodoxus (Kos/Ägäis; Plio-Pleistozän). Alle Entwicklungen gehen von einfachen

Formen zu komplexer Schalenskulptur, a aus Hilgendorf (1879); b aus Franz
(1932); c aus Willmann (1985); verändert.
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Der Vergleich der Entwicklungsreihen führt zu folgendem Ergebnis:

— Alle 5 Entwicklungsreihen der 3 Fundorte beginnen mit unskulpturierten

Stammarten.
— Die Schalenskulptur entwickelt sich bei allen Formenreihen mit in der Regel

zunehmender Komplexität.

— Innerhalb einer Zönose entwickeln verschiedene Gattungen verschiedenartige

Skulptur. Auf Kos z. B. bilden gleichzeitig Vivipariden longitudinale und Mela-

nopsiden kommarginale Skulpturen aus.

— An unterschiedlichen Orten, z. B. auf Kos und in Slowenien, bildet die gleiche

Gattung Viviparus ähnliche Skulpturmuster aus.

— Mit der Differenzierung der Skulptur geht eine Aufspaltung in verschiedene

Formengruppen einher, die als Speziation angesehen werden kann.

Die nur qualitative Betrachtung der Skulpturentwicklung der oben beschriebenen

Entwicklungsreihen erlaubt Aussagen, die für die Belange vorliegender Arbeit

bereits ausreichen, so daß auf die Ermittlung eines Skulpturindex verzichtet werden

konnte. Der diachrone Vergleich der Skulptur in Evolutionsreihen (relative Komple-

xität) kann außerdem viel leichter durchgeführt werden als die absolute Bewertung

verschiedener Skulpturtypen bei Spezies ohne phylogenetischen Zusammenhang.

Für Viviparus von Kos führte Büttner (1982) eine Differenzierung von 10 Skulp-

turtypen (mit Frequenzanalysen) durch, die zusätzliche Aussagen über Zeiten

beschleunigter Entwicklung erlaubt, im übrigen aber die oben erläuterten qualita-

tiven Beobachtungen bestätigt.

Die hier vorgestellten Entwicklungsreihen wurden wegen ihrer vollständigen

Dokumentation über lange Zeiträume ausgewählt. Zahllose weitere Beispiele kom-
plexer Schalenskulptur fossiler Arten und Faunen finden sich in der Literatur. Im
ausgehenden Tertiär bildeten komplexe Gastropoden in ausgesüßten, isolierten

Becken der Paratethys (Steininger & Rögel 1985) den Regelfall (Wenz 1942;

Fuchs 1870 a, b; Pavlovic 1911; Neumayr 1880; Neumayr & Paul 1875). Für alle

Biotope eine physikalische oder biologische Gemeinsamkeit zu finden, die diese Ent-

wicklungstrends bedingen könnte, ist bislang noch nicht gelungen (Willmann
1985).

Der Komplexitätsgrad der Schalenskulptur in der Endphase dieser Biozönosen-

Entwicklung entspricht dem in vorigen Kapiteln beschriebenen, heute ausschließlich

in Langzeitseen festgestellten. Befund. Eine Fortdauer der betreffenden Habitate

über Jahrmillionen ist sehr wahrscheinlich, so daß die entscheidende Gemeinsamkeit

der rezenten und fossilen Vorkommen hoher Skulpturkomplexität von Gastropo-

denschalen in der Langzeit-Stabilität der Biotope liegen könnte.

5.2. Der Lebensraum

5.2.1. Seen

Süßwassermollusken kommen in den unterschiedlichsten Typen von Gewässern

vor, am artenreichsten jedoch in Tümpeln, Teichen und Seen. Größere, stehende

Gewässer zeichnen sich in der Regel durch stabilere abiotische Faktoren aus als

kleine Fließgewässer. Eine Biozönose von Gastropoden wird wesentlich durch die

Konstanz des Biotops beeinflußt. Die ökologisch relevanten Faktoren sind in ste-

henden Binnengewässern zudem leichter zu erfassen als in fließenden. Seen als

Lebensraum von Gastropoden soll deshalb in folgender Betrachtung ein besonderes
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Tab. 24. Artenbestand an Gastropoden in 25 Seen des Ostalpenraumes (nach Gaschott
1927) vor der durch Eutrophierung hervorgerufenen ökologischen Revolution (vgl.

Abb. 24).
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500

Physiographie und Gastropodenfauna
Seen im Ostalpenraum

max. Tiefe [m]
B

Umfang [km]

Zahl der

Gastropodenarten
G
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Tab. 26. Physiographische Daten von Langzeitseen, sowie deren Gastropodenfauna.

Name
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Vergleich von Langzeitseen und sonstigen
geographische Lage
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5.2.3. Paläo-Langzeitseen

Die Existenzdauer eines Gewässers war für die Paläolimnologie bislang kein

Punkt von Interesse. Deshalb gab es bisher auch keine vergleichende Bearbeitung

von Paläo-Langzeitseen. Die Lebensdauer von Seen mit einigen 100 000 Jahren und

mehr ist im paläontologischen Maßstab nichts Besonderes und mit immer weiter

zurückHegender Position in der Erdgeschichte erscheint sie auch zur seither verstri-

chenen Zeit relativ unbedeutend. Biologisch gesehen ist aber gerade umgekehrt das

geologische Alter belanglos. Für die endemische Evolution von Organismen ist

neben der absoluten Zeitdauer die Stabilität der abiotischen Verhältnisse in einem

Rahmen, der Arten oder Artengemeinschaften physiologisch überleben läßt, eine

notwendige Bedingung. Für Wassertiere bedeutet im allgemeinen das Austrocknen

des Biotops — gleich für welche Dauer - das Ende jeder Entwicklungsmöglichkeit

und den Verlust des Genpools. Dasselbe kann auch eine periodische Erhöhung der

Salinität durch Eindunstung infolge von Khmaschwankungen bewirken. Die in vor-

liegender Arbeit behandelten Langzeitseen von Steinheim, der Paratethys und auf

Kos waren nachweisHch auch vor ihrem endgültigen Trockenfallen Umweltverände-

rungen ausgesetzt, welche die Toleranz einiger endemisch entstandener Arten von

Gastropoden überforderten und zu ihrem Aussterben führten. Für den isolierten

Kratersee von Steinheim kann Meerwassereinbruch, wie er in den beiden anderen

Biotopen auftrat, ausgeschlossen werden. Seine Seegeschichte ist relativ einfach, weil

die „Randbedingungen" als Folge eines Meteoreinschlages eindeutig bekannt sind,

im Gegensatz zu der permanent wechselnden Grenze zwischen Hmnischer und

mariner Fazies bei Seen im Bereich epikontinentaler Transgressionen. Dennoch gab

es auch im Steinheimer See eine Eindampfungsphase mit erhöhtem Mineralgehalt des

Seewassers. Sie hat die Fauna zwar nicht gänzhch vernichtet, führte aber zum Aus-

sterben einzelner Arten wie dem divergentesten Vertreter der Evolutionsreihe,

Gyraulus trochiformis, der wahrscheinHch auch der speziahsierteste war. Der See im

zeitgleichen Krater des Nördlinger Rieses mit einer vermuteten Existenz von über 3

Mio. Jahren (Jankowski 1981) erfüllte für keine Organismengruppe die Bedin-

gungen der Langzeit-Stabilität, weil Wasserstand und Salzgehalt stärkeren Schwan-

kungen unterlagen. Er ist deshalb zwar ein Langzeit-See, kann jedoch nicht als Lang-

zeit- Biotop bezeichnet werden.

Bei Paläo-Langzeitseen sind Einzelheiten der Sedimentologie, KHma- und Seege-

schichte zu wenig bekannt, um alle für rezente Langzeitseen aufgestellten Kriterien

vergleichend überprüfen zu können. Es gibt aber auch bei Paläo-Langzeitseen keine

physiographischen Gemeinsamkeiten, die als Ursache des Evolutionsgeschehens

gedeutet werden könnten.

Abb. 52. Über 500 Seen nach Halbfass (1922) mit einer Fläche von mehr als 17 km^ wurden

als „normale" Seen den sechs Langzeitseen gegenübergestellt. Weder nach ihrer

geographischen Breite noch ihrer Meereshöhe (oben) nehmen diese Seen eine Son-

derstellung ein. Mitte: Bezüglich Tiefe und Fläche sind sowohl einige der größten

Seen (Baikal, Tanganyika), andererseits der kleine, flache Inlesee dabei. Unten:

Langzeitseen besitzen meist eine hohe Artenzahl von Gastropoden, selbst wenn

man deren Abhängigkeit von der Seegröße mit berücksichtigt. Die Vergleichbar-

keit der Langzeitseen mit den Seen der Ostalpen ist jedoch streng genommen nur

für Seen entsprechender geographischer Lage gegeben, z. B. für den Ohridsee.
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Abb. 53.

Endemische Evolution
Trends bei Skulptur und Volumen

Valvata Gyraulus
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eine kontinuierliche Gehäusevergrößerung, parallel zur Skulpturverstärkung. Der

zweite Entwicklungszyklus (nach der trochiformis-Zeit) beginnt mit dem kleinen,

skulpturarmen Gyraulus oxystoma und endet mit dem relativ großen, wulsttra-

genden Gyraulus supremus. Man darf jedoch bei der Größenanalyse nicht nur die

Hauptlinie betrachten, sondern muß auch die sogenannten Nebenreihen mit meh-

reren Arten relativ niedriger Individuendominanz mitberücksichtigen. Diese sind im

Gegenteil einer Größenabnahme unterworfen. Somit zeigt der gesamte Stammbaum

der Schnecken der Steinheimer Entwicklungsreihe einen Prozeß der Größendiversi-

fizierung mit einer Individuendominanz der großwüchsigen und einer Artdominanz

kleinwüchsiger Arten. Dies ergibt bei der Arthäufigkeit pro Größenklasse eine

schiefe, links-steile Verteilung. Genau dieses Bild zeigen auch die rezenten Valva-

tiden aus Langzeitseen. Die evolutive Tendenz zunehmender Körpergröße wird

auch Cope'sche Regel genannt. Sie wird von Stanley (1973) diskutiert und spezifi-

ziert als evolutives Anwachsen der mittleren Größe mit linkssteiler Häufigkeitsver-

teilung des Taxons.

Als mögliche adaptive Vorteile gesteigerter Größe werden genannt und kommen
für Süßwassermollusken in Frage:

— bessere Resistenz gegen Räuber
— größere Fortpflanzungsleistung

— breitere Nahrungspalette

— erhöhte individuelle Lebenserwartung

Rensch (1932) zeigte für Landgastropoden, daß maximale Körpergröße im Ver-

breitungsoptimum der Art erreicht wird und zu den Rändern des Artareals abfällt.

Unzulässig ist die Verknüpfung mit der Bergmann'schen Regel (Größenzunahme

infolge Abkühlung des Klimas) (Büttner 1982: 22), denn sie gilt selbstverständhch

nur für homoiotherme Tiere.

Eine direkte physiologische Abhängigkeit zwischen Skulptur- und Größen-Ent-

wicklung kann aus ihrer parallelen Tendenz sicher nicht abgeleitet werden. Jedoch

wird eine Verknüpfung über die genannten ökologischen Faktoren und Beziehungen

zur Umwelt zu erörtern sein.

5.3.2. K- und r-Strategie

DoBZHANSKY (1950) machte darauf aufmerksam, daß die natürliche Selektion, in

Abhängigkeit von der StabiUtät des Biotops, in den Tropen mögHcherweise nach

ganz anderen Prinzipien wirkt als in gemäßigten Breiten. Dafür prägten Mac
Arthur & Wilson (1967) die Begriffe „K-Selektion" und „r-Selektion". Die K-Se-

lektion sollte in stabilen Biotopen nahe der Tragfähigkeit Eigenschaften hervor-

bringen wie (PiANKA 1970; Stearns 1978):

— lange Entwicklungszeit mit später Geschlechtsreife,

— geringe Reproduktionsrate mit wenigen großen Jungen,

— Brutfürsorge,
— niedrige und populationsdichteabhängige Mortalitätsrate,

— Langlebigkeit über mehr als ein Jahr mit Überlappung der Generationen,

— mehrfache Fortpflanzung pro Generation,

— hohe Nahrungs-Assimilationsrate,

— Spezialisierung und
— Effizienz
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Biologie und r-K-Spektrum von Gyraulus

Verbrei-

tung

Spezies Parameter

Reproduktions-

rate

Nahrungs-

spektrum

Lebensdauer Körpergröße Skulpturindex

Bewertung

r-K-

Spektrum

ubiquitär

G.chinensis

G.laevis

G.albus

G.acron/cus

endemisch G.lychnidicus

G.trapezoides
K

Abb. 54. K-r-Spektrum von Gyraulus.

Es lassen sich unterschiedliche Lebenszyklus-Strategien ableiten (Calow 1978;

Stearns 1978), die beispielsweise bei Gastropoden von Calow (1981) mit Lymnaea
peregra in relativ unbeständigen (wellenbewegtem Ufer oder Flüssen) versus stabilen

Biotopen (stehende Gewässer, Teiche) nachgewiesen wurden.

Jede Spezies nimmt eine bestimmte Position in einem r-K-Kontinuum ein. Süß-

wassergastropoden sind meist r-Strategen, da limnische Biotope eher kurzlebig und
instabil sind. Die hier herausgestellten Langzeitseen bilden jedoch das Maximum an

Biotopkonstanz und es liegt die Vermutung nahe, daß die dort evoluierten Arten

eher K-selektioniert sind. Ein eindeutiger Zusammenhang zwischen K-selektiven

Eigenschaften und Skulpturierung schien deshalb von Interesse. Für die Gattung

Gyraulus können die in Abb. 54 dargestellten Beobachtungen gemacht werden.

Sechs Gyraulus-Spezies, deren Autökologie aus eigener Laborkultur hinreichend

bekannt war, wurden nach zunehmender Schalenskulpturierung in Abb. 54 ange-

ordnet. Es ergibt sich eine Aufteilung von oben nach unten in 4 paläarktisch ubiqui-

täre und 2 endemische Arten des Ohridsees. Für alle 5 korrelierten Parameter

(Reproduktionsrate, Nahrungsspektrum, Lebensdauer, Körpergröße und Skulptu-

rierung) zeigt sich eine parallel von oben nach unten zunehmende Tendenz in Rich-

tung auf K-selektionierte Eigenschaften.

Erläuterung zur Ermittlung der Daten:

Reproduktionsrate: Exemplare von Gyraulus chinensis legten nach eigenen

Beobachtungen durchschnittlich am Tag 2 Gelege zu je 5 Eiern. Für die übrigen

Arten nimmt die Laichrate stark ab. Gyraulus albus und Gyraulus acronicus: wenige

Gelege im Abstand von Wochen. Gyraulus lychnidicus und Gyraulus trapezoides:

kein Ablaichen direkt beobachtet, nur Jungtiere zu bestimmter Jahreszeit.

Nahrungsspektrum: Gyraulus chinensis ist herbivor. Gyraulus albus und
Gyraulus acronicus: speziellere Futteransprüche (Laub, Diatomeen); Gyraulus lych-

nidicus und Gyraulus trapezoides: kein angebotenes Futter wurde akzeptiert; spe-

zieller Aufwuchsorganismen- bzw. Detritusfresser (Bakterien?). Die Tendenz kann
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Intralakustrische Differenzierung im Inlesee

Taia spec.

Uferregion- Zwischenbereich -*-Seemitte

Spezies T. schanensis T. elitoralis T. intha

Embryonenzahl

Juvenesgröße

Sl<ulpturentwicklung

CD

Biotopstabilität

r-K-Spektrum K

Abb. 55. Taia im Inlesee.

auch als Zunahme der Ansprüche und damit auch des Aufwandes für erfolgreiche

Aquarienhaltung betrachtet werden.

Lebensdauer: Für Gyraulus chinensis und Gyraulus albus nach Hochrechnung

aus einem Vergleich der Größendaten eigener Zuchtpopulationen mit maximalen

Gehäusegrößen aus der Literatur. Nach Russel-Hunter (1961) ist Gyraulus albus

einjährig. Für Gyraulus lychnidicus ist die Lebensdauer eines Individuums im Aqua-

rium von bis zu 3,5 Jahren bekannt.

Körpergröße: Maximaler Gehäusedurchmesser nach Angaben aus Meier-

Brook (1983).

Skulpturindex: Wie in Kap. 5.1.1 beschrieben; siehe Tab. 22.

Das Konzept der K- und r-Selektion läßt sich also anwenden auf das Beispiel der

Gattung Gyraulus und trägt wesentHch zum Verständnis der Biologie der Endemiten

aus dem Langzeitsee von Ohrid bei. Auch andere Beispiele von Gastropoden aus

Langzeitseen können herangezogen werden. Viele Arten des Tanganyikasees sind

vivipar: Tiphobia horei, Tanganyicia rufifilosa, Lavigeria nassa, Bathanalia howesi.

Dies stellt eine besondere Optimierung der Reproduktionskosten pro Individuum

dar. Viviparie kommt bei Melaniiden und Vivipariden, Brutpflege bei Theodoxus

vor, also bei Gattungen, die in stabilen Biotopen (Kos, Paratethys) zur Skulpturdi-

versität und Speziation gelangten.

Ein ausführliches Beispiel einer Tendenz zur K-Selektion gibt Annandale (1924)

für eine Viviparide des Inlesees. Dort leben 3 endemische Arten der Gattung Taia,

die stark skulpturiert sind. Sie stammen wahrscheinlich von der weitverbreiteten,

unspezialisierten und wenig skulpturierten Art Taia naticoides ab. Innerhalb des Sees

entlang eines Gradienten vom Ufer zur Seemitte läßt sich die in Abb. 55 dargestellte

Differenzierung feststellen.

Alle Tendenzen der Parameter vom Ufer zur Seemitte entsprechen dem Übergang

von r-selektiven zu K-selektiven Evolutionsbedingungen.
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Das Konzept der K- und r-Selektion beinhaltet und erklärt auch den Faktor Kör-

pergröße des vorangegangenen Kapitels und wird für weitere Schlußfolgerungen von
großem Wert sein.

5.3.3. Lebensweise, Ernährung und Stachelbildung

Für extreme Skulpturbildungen, wie z. B. Stacheln (vgl. Taf. 10), sind ökologische

Beziehungen bekannt. Bei marinen Gastropoden, bei denen Stachelbildung viel häu-

figer ist als bei limnischen, wurde von Paine (1966) die Beziehung von Stachelfunk- _{

tion, Stachelgröße und Nahrungszusammensetzung untersucht. Bestachelte Arten {
von Muriciden und Thaididen erwiesen sich als Nahrungsspezialisten ohne direkten

Einsatz der Stacheln beim Beuteerwerb. Dagegen fand Malusa (1985) bei Acanthina

angelica (Thaididae) eine Korrelation zwischen Stachellänge und Beutegröße. Die

Stacheln funktionieren hier als Keil zum Aufstemmen von Entenmuscheln (Lepado-

morpha, Cirripedia). Die Varianz der Stachellänge war weitgehend modifikatorisch

bestimmt und nicht genetisch fixiert.

Extreme Stachelbildungen treten bei limnischen Gastropoden im Mündungsbe-
reich der Flüsse ozeanischer Inseln auf. Starmühlner (1976) berichtet von drei

Arten aus dem brackischen Bereich des Flußrückstaues auf den Neuen Hebriden

(Thiara scabra, Clithon Corona und Melanoides costata), die starke Skulpturbil-

dungen in diesem Habitat zeigen. Ebenso kommt auf den Kleinen Antillen im
Unterlauf der Flüsse Pyrgophorus parvulus (Hydrobiidae) vor, mit einer bestachelten

Variante im Brackwasser (Starmühlner 1988). Eine detaillierte Untersuchung der

Ökologie mixohaliner, polymorpher Neritiden auf Neukaledonien erfolgte durch

Pöllabauer (1986). Es kamen 4 Arten der Gattung Clithon vor, davon Clithon nuc-

leolus ausschließlich im Brackwasser und Clithon Corona vom Mündungsbereich bis

in die Oberläufe der Gebirgsbäche. Die größte Individuendominanz der Gattung lag

zwischen dem Brackwasserbereich und 60 m oberhalb der Mündung. Die Stachelbil-

dung von 12 Stacheln pro Individuum mit maximal 12 mm Länge bei Clithon nuc-

leolus des Brackwassers war etwas stärker ausgeprägt als bei Clithon Corona mit bis

zu 9 Stacheln mit maximal 9 mm Länge. Während fast alle Jungtiere der Arten Sta-

cheln trugen, kamen sie nur bei 73 % der Adulti vor. Eine Schutzfunktion der Sta-

cheln, besonders bei Jungtieren und im Brackwasserbereich, könnte vermutet

werden. Es wurden jedoch im Magen von Raubfischen (Glossogobius) auch komplett

verschluckte Individuen gefunden.

Eine dritte Beziehung von Stachelbildungen zu Umweltfaktoren läßt sich an Arten

des Tanganyikasees aufzeigen. Fünf Spezies tragen teilweise stachelförmige Schalen-

fortsätze, was in der heutigen limnischen Gastropodenfauna nirgends sonst in glei-

chem Maß und in gleicher Häufigkeit vorkommt. Letztendlich sind es diese Skulp-

turen, die die ersten Erforscher des Tanganyikasees auf die Idee brachten, die Fauna

sei marinen Ursprungs. Gemeinsam haben diese Arten, daß sie in tieferem Wasser

auf Feinsediment leben (Leloup 1953). Ihr Tiefenmaximum liegt bei 80—240 m
(Tiphobia horei: 0—125 m; Chytra kirki: 0—80 m; Bathanalia howesi: ca. 240 m;
Paramelania iridescens: 180—210 m). Paramelania damoni (1,5—65 m) ist so

variabel, daß sie nur auf Feinsediment Dornen ausbildet, auf Sand und Fels im fla-

chen Wasser dagegen lediglich in entsprechender Position gelegene Knoten.

Eine Interpretation dieser Schalenbildungen ist über die anatomischen und phy-

siologischen Verhältnisse möglich. Schon bei näherer Betrachtung der Stacheln zeigt

sich, daß es sich um Hohlröhren, halboffene Schäfte oder Rinnen handelt. Sie
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Abb. 56. Atmung, Strömungsverhältnisse in der Mantelhöhle und morphologische Anpas-

sungen. IN = Inhalation, EX = Exhalation. a) Viviparus viviparus (nach Cook
1949), b) Querschnitt der Mantelhöhle und Anordnung der Organe bei Viviparus

(nach Starmühlner 1952), c) Mantelrand von Thiara bellicosa (Starmühlner

1976), d) Paramelania iridescens, e) Tiphobia horei, beide Tanganyikasee.

werden vom lebenden Tier mit Mantelrandfortsätzen erfüllt, wie unter anderem aus

Zeichnungen von Moore (1898— 1899 a) hervorgeht. Diese Struktur wird als Sipho

bezeichnet, wie er vielen marinen Arten zu Lenkung des Atemwasserstromes dient.

Die Strömung durchzieht den PalHalraum rechtsgewundener Schnecken (mit Aus-

nahme mancher Archaeogastropoden) von Hnks nach rechts (Abb. 56 a, b). In der

Mantelhöhle sind, falls vorhanden, anatomisch linksseitig die Kiemen, rechts die

Geschlechtsgänge und der Enddarm angeordnet (Abb. 56 b). Dies garantiert die

effektivere Zufuhr von Sauerstoff und gleichzeitige Ableitung der Stoffwechsel- und

Geschlechtsprodukte. Eine noch bessere Durchströmung wird durch die Ausbildung

eines Mantelbodenwulstes erreicht. Eine Strömungs-Trennung auch außerhalb des

Mantelraumes des Gastropodengehäuses kann durch Bildung zu- und/oder abfüh-

render Siphos geschehen. Ansätze dazu finden sich bei Arten wie Viviparus vivi-

parus, wenngleich nur im Weichkörper als Mantelrandlappen oder Rinne (Abb. 56

a). Oft korrespondieren Mantelrandtentakel mit den Strömungsöffnungen (Abb. 56

c). Solche Tentakel sind bei Arten wie Turritella communis (Graham 1938), die ihre

Nahrung als Filtrierer von im Atemwasserstrom suspendierten Partikeln und Orga-
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nismen gewinnen, besonders stark entwickelt. Die Beschleunigung der ausführenden

Strömung kann auch durch ein Pallial-Tentakel übernommen werden, wie bei Val-

vata piscinalis (Starmühlner 1952) oder bei der marinen, filtrierenden Struthiolaria

(Morton 1949). Bei marinen Gastropoden sind die Einströmungsorgane in der

Regel morphologisch stärker entwickelt als der Ausströmsipho. Dies könnte mit

dem Nahrungserwerb zu tun haben, da bei räuberischen marinen Arten eine

Geruchsortung der Beute mittels eines langen Einfuhrsiphos zur besseren Wahrneh-
mung eines Stoffgradienten optimiert werden kann. Bei herbivoren, limnischen

Gastropoden ist die Lenkung des Atemwasserstromes dagegen eine notwendige

Anpassung an das Leben im Feinsediment tiefer Seesedimente. Größere Arten mit

stärkerem Atemwasserstrom würden sonst den Schlamm aufwirbeln und so ihre

Kiemen verschmutzen und eventuelle Feinde auf sich aufmerksam machen, während
sie im Boden eingegraben verharren.

Die Skulpturentwicklung der Melanopsiden der Paratethys und von Kos führt zur

Verstärkung eines suturalen Wulstes, in dem die Lage eines Ausfuhrsiphos ange-

deutet sein kann. Auch bei Gyraulus trochiformis ist diese Tendenz erkennbar. Eine

zunehmende Körpergröße macht eine effizientere aktive Atmung notwendig, wäh-
rend bei kleineren Tieren mit günstigerem Oberflächen/Volumen-Verhältnis Haut-

atmung genügt. Obwohl bei rezenten Vivipariden ein Ausfuhrsipho nur anatomisch

und nicht conchyliologisch ausgebildet ist, läßt sich die dahingehende Tendenz bei

dieser Gattung in rezenten und fossilen Langzeitseen erkennen: Der Wulst nahe der

Sutur wird zunächst in Knoten aufgelöst (Paratethys, Pliozän: Viviparus sturi, Vivi-

parus hoernesi, Viviparus rudis; Neumayr & Paul 1875). Eine Fortsetzung der Ent-

wicklung führt zu periodisch erscheinenden, kurzen Ausfuhrrinnen (Yunnan,

China: Margarya melanoides; Inlesee, rezent: Taia intha; Annandale 1924;

Edwardsee, Pleistozän: Viviparus edwardianus; Fuchs 1936).

Rezente Vivipariden sind fakultative Filtrierer (Starmühlner 1952; Cook 1949),

die mit dem Apex nach unten über lange Zeit im Sediment liegen und sich dabei stru-

delnd ernähren können. Bei fossilen Arten könnte die conchyliologische Unterstüt-

zung eines Ausfuhrsiphos zur Effektivierung der Strömungsverhältnisse in der Man-
telhöhle gedient haben. Yonge (1938) nimmt auch für rezente Spezies des Tanganyi-

kasees auf Grund der vergrößerten Kiemen eine filtrierende Ernährungsweise an.

Die Funktion der Dornen als Sipho würde dies unterstützen. Die Art Paramelania

iridescens (Abb. 56 d) und vor allem Tiphobia horei (Abb. 56 e) haben ebenfalls eine

Einfuhrrinne bzw. einen Sipho in Richtung der Windungsachse des Gehäuses.

Lebendbeobachtungen sind hier dringend erforderlich. Weshalb Siphobildung im
Tanganyikasee so häufig ist, in anderen Langzeitseen aber fehlt, mag einerseits mit

dem genügenden Angebot planktischer Nahrung in dem tropischen und bis in Tiefen

des Bathyals ständig über 23 °C warmen Gewässer zusammenhängen (Degens et al.

1971); andererseits ist nach Nicol (1967) bei marinen Bivalviern Stachelbildung

unter einer Durchschnittstemperatur von 10 °C nicht zu finden. Somit könnte die

Temperatur direkt für die Ausbildung von Stacheln und Siphos in rezenten Langzeit-

seen mitverantwortlich sein.

5.3.4. Räuber-Beute-Beziehung

Für marine Bivalvier sind Asteroidea die wichtigsten Freßfeinde (Carter 1968).

Sie bilden zum Schutz radiale Rippen aus, deren Vorteil nicht nur in der Schalenver-

stärkung, sondern auch im reißverschlußartigen Zusammenpassen der Schalenränder
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liegt. Die einzige Süßwassermuschel mit Radialrippen, Castalia ambigua, verfügt

nicht über derartige Verschlußmechanismen.

Die Rolle der Skulptur (neben der Form und Dicke der Schalen) mariner Gastro-

poden als Schutz gegen molluscivore Räuber betonte Vermeij (1974 a). Den paläon-

tologischen Aspekt dieser Auffassung erweiterte er später (Vermeij 1977 a) auf das

Szenario einer mesozoischen, marinen Revolution, die auf der Koevolution von

Schalenmerkmalen bei Gastropoden mit schalenzerstörenden Räubern beruhte.

Schalenknackende Krabben (Brachyura) spielten dabei eine Schlüsselrolle (Vermeij

1976, 1977 b, 1983 a, 1983 b). Diese Räuber-Beute-Beziehung wird in einer weiteren

Arbeit von Vermeij & Covich (1978) auf die Verhältnisse im Süßwasser ausge-

dehnt. Die im allgemeinen dünnwandigen, wenig pigmentierten und schwach skulp-

turierten Gehäuse von Süßwasserschnecken werden marinen gegenübergestellt und

die außergewöhnlich marin-ähnliche Gehäusemorphologie der Gastropodenfauna in

alten Seen und Flüssen erkannt. Auch hier wird das Phänomen als koevulotive Adap-

tation an molluscivore Räuber erklärt. Solche wären im Tanganyikasee vor allem bei

den Cichhdae (Buntbarsche) zu suchen, die zum Teil einen speziell für das Knacken

von Gastropoden geeigneten molariformen Pharyngealknochen besitzen. In anderen

Langzeitseen sind spezielle Adaptationen zur Molluscivorie jedoch kaum nachge-

wiesen. Aus dem Ohridsee sind nach Vermeij & Covich (1978) keine besonderen

Freßfeinde der Gastropoden bekannt; der Zusammenhang zwischen komplex skulp-

turierten Gastropoden und molluscivoren Räubern muß daher besonders im Hin-

blick auf die Verhältnisse im Ohridsee hinterfragt werden.

Das Vorkommen von Süßwasserkrabben (Brachyura) in tropischem bis warm-ge-

mäßigtem Klima könnte z. B. ein wesentHcher Selektionsfaktor für Skulpturverstär-

kung sein. Nach Pretzmann (1983) sind Süßwasserkrabben im zirkum-mediter-

ranen Gebiet weit verbreitet: in der Türkei (Pretzmann 1984 a), in Griechenland

(Pretzmann 1980), auf dem Balkan und in ItaHen nördlich bis zum Gardasee

(Pretzmann 1984 b), wohingegen sie jedoch in Südfrankreich und Spanien fehlen.

Variationen mit besonders stark ausgebildeten Mahlscheren treten in Marokko und

der südwesthchen Türkei auf. Die in der westHchen Türkei lebende Art Potamon

ibericum tauricum besitzt Scheren ohne Mahlzähne.

Skulpturierte Gastropodenarten treten im Verbreitungsgebiet von Süßwasser-

krabben, besonders mit Arten mit stärkeren Mahlscheren, nicht häufiger auf. Umge-

kehrt kommen in Südspanien, wo Krabben als Schalenzerstörer gänzlich fehlen,

berippte Melanopsis vor. Im See von Sapanca bei Adapazari in der Nordost-Türkei

wurde vom Autor eine Biozönose aus Süßwasserkrabben {Potamon ibericum tau-

ricum) und Gastropoden studiert. Im Uferbereich war unter jedem größeren Stein

auf 1 bis 3 m^ eine Krabbe zu finden. Das umgebende Sediment war in großer Dichte

von Melanopsis praemorsa, Theodoxus heldreichi und Viviparus viviparus bewohnt,

relativ dickschalige Arten (für Viviparus vergleiche Kap. 4.2.2.3), die jedoch völlig

skulpturlos bleiben.

Eine genauere Betrachtung der Fauna des Ohridsees soll die Diskussion der Synö-

kologie der Räuber-Beute-Beziehung auf einen konkreten Fall konzentrieren. Im

Ohridsee lebt eine endemische Gastropodenfauna mit einer gegenüber der Umge-

bung in Makedonien, ja in ganz Europa ungewöhnlich starken Skulpturierung (vgl.

Kap. 4.4.1.3 und 5.1.2). Wenn dieses Phänomen eine koevolutive Anpassung an mol-

luscivore Räuber darstellte, müßten diese im „Wettrüsten" ebenfalls Anpassungen

zum Beuteerwerb hervorgebracht haben.
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Tab. 27. Fischarten des Ohridsees und Endemismus (nach Stankovic 1960).
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glahratHs) von 8,5 mm Durchmesser. Bevorzugte Beute waren jedoch kleinere Indi-

viduen. Klemm (1975) untersuchte diese Räuber-Beute-Beziehung allgemein. Von
den 8 im Ohridsee nachgewiesenen Arten (Stankovic 1960: 185) ist demnach Glos-

siphonia complanata ein Schneckenräuber. Egel sind aber im Ohridsee wie in

anderen oligotrophen Gewässern nicht sehr häufig, und es gibt unter den genannten

Arten keine Endemiten. Eine Koevolution von Hirudinea und Gastropoden hat also

im Ohridsee nicht stattgefunden.

Das Taxon der Tricladidae (Turbellaria; Strudelwürmer) hat im See einen hohen

Endemismusgrad mit 15 von 21 Spezies. Daß diese kleinwüchsigen Tiere Gastro-

poden fressen, ist zu bezweifeln, jedoch nicht auszuschheßen. Bei dieser Gruppe

potentieller Gastropodenfresser, wie auch bei den Hirudinea, würden die Weichteile

der Schnecken sicher direkt über die Gehäuseapertur der Schale erreicht, besonders

bei Inoperculaten. Damit werden Bildungen der Schalenoberfläche für Schutzfunk-

tionen belanglos. Sinnvoll wären hingegen Verengungen oder Verstärkungen der

Apertur, wie sie bei terrestrischen und marinen Gastropoden häufig anzutreffen

sind, aber bei Süßwassergastropoden einschließlich der dickschaligen, skulpturierten

Arten aus Langzeitseen fast vöüig fehlen (Vermeij & Covich 1978).

Ein anderes Thema in diesem Zusammenhang ist die nachweisliche Bedeutung von

Schalenform und Dicke für höhere Fitness bei Selektionsdruck durch schalenknak-

kende Räuber. Darüber gibt es Untersuchungen mit Fischen von Carlander (1969),

Carothers & Allison (1968), Ivlev (1961), Stein et al. (1975), Macan (1966),

Macan (1977), die von Vermeij & Covich (1978) diskutiert werden. Die Rolle von

Brachyura (Krabben) betont Vermeij (1974 a 1976, 1977 b, 1983 a, 1983 b). Speziell

im Süßwasser zeigt Dudgeon (1989) empirisch, daß bevorzugt dünnschaligere

Arten von Gastropoden erbeutet werden.

Die Gastropoden des Ohridsees sind, unabhängig von ihrer mehr oder weniger

starken Skulpturierung, relativ dünnschalig (Kap. 4.2.5), und das trotz des hohen

Kalziumgehaltes des Wassers von derzeit 31 mg/1 (Stankovic 1960), was durch die

Lage in einem Karstgebiet auch früher nicht anders gewesen sein wird. Kalkmangel

entfällt also als Erklärung für die Dünnschaligkeit. Vergleichsweise hat der

Tanganyikasee mit relativ dickschahgen Schnecken im Oberflächenwasser nur 7 mg/1

Kalzium (Degens et al. 1971). Eine Korrelation zwischen Skulpturierung und Scha-

lendicke ist im Ohridsee nicht zu erkennen.

Im tertiären Steinheimer See ist Skulpturdifferenzierung und Schalenverdickung

parallel erfolgt. Synökologische Beziehungen im Sinne von Molluscivorie sind im

Augenblick nicht nachweisbar. Unter den Seebewohnern sind keine Brachyura

bekannt und an Fischen nur einige Cypriniden (Tinea, Barbus, Leuciscus; Kranz

1924) ohne endemische Entwicklung.

Auch in anderen Seen, z. B. im ostafrikanischen Rift, ist eine Koevolution von

Schalenskulptur und komplementären Strukturen bei Räubern nicht offensichtlich.

Nach einer Ökosystemanalyse des Tanganyikasees (Republique du Burundi 1981)

sind Brachyura dort nicht molluscivor. Hingegen wird nach Johnston & Cohen
(1987) Lavigeria nassa häufig von Krabben verzehrt. Auffällig ist vor allem die hohe

Zahl von 12 endemischen Krabben-Arten im Tanganyikasee (Cunnington 1920),

während im Victoriasee und Malawisee nur jeweils eine ubiquitäre Art vorkommen
soll. Für den Tanganyikasee läßt sich also Selektionsdruck durch Krabben nicht aus-

schließen.
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Im Victoriasee und Malawisee leben jeweils über 200 Arten von Cichlidae, im
Tanganyikasee sind es ca. 140 (Greenwood 1984). Davon ernähren sich z. B. im

Victoriasee über 20 vorwiegend von Mollusken. Für den Malawisee gibt es eine aus-

führliche Studie über das Verhalten von Gastropoden in der Beziehung zu moUusci-

voren Cichliden (Louda et al. 1982; Louda et al. 1983). Trotzdem ist die Zahl der

Gastropoden im Tanganyikasee mit 57 (davon 30 Endemiten) annähernd doppelt so

hoch wie in den beiden anderen Seen. Auch die Skulpturbildung ist erheblich kom-
plexer als im Malawi- und Victoriasee, wo sich die Schnecken nicht sonderlich von

der ubiquitären Limnofauna Afrikas unterscheiden, trotz der auch dort erfolgten

intralakustrischen Radiation. Der entscheidende Unterschied scheint wieder im geo-

logischen Alter zu liegen: Der Tanganyikasee ist erheblich älter der Victoriasee. In

relativ jungen Kraterseen Kameruns mit reicher endemischer Cichlidenfauna gibt es

insgesamt nur eine einzige endemische Gastropodenart (Brown 1980: 410). Offen-

sichtlich geht in diesen Seen die evolutive Entfaltung von Fischen, speziell der Cich-

lidae, viel rascher vor sich als von Gastropoden. Daher kann auch hier kaum von

einer Koevolution die Rede sein. Jedenfalls sind die Freßmechanismen der Räuber

schon optimiert, solange die Beute noch ohne „Rüstung" dasteht. Dennoch sind die

skulpturarmen Gastropoden-Biozönosen des Victoria- und Malawisees dadurch

nicht auf Refugien zurückgedrängt, individuenarm oder gar existenzgefährdet.

6. Begriffsbildung: thalassoide Form — komplexe Schalenskulptur

Ein Begriff hat seine Berechtigung, wenn er kurz und eindeutig einen Sachverhalt

ausdrückt, und er lebt, solange er in der Diskussion verwendet wird. Dies trifft für

den Begriff der „thalassoiden Form" nur eingeschränkt zu. In der Ableitung von

griechisch thalassa (= das Meer) nannte Bourguignat (1885) die ihm aus dem Tan-

ganyikasee vorliegenden Gastropodenschalen wegen ihrer Ähnlichkeit zu marinen

Formen „thalassoide". In seiner „Iconographie Malacologique" (Bourguignat
1888) unterschied er dann Arten dieser Fauna mit normalem Charakter gegenüber

solchen, bei denen man „den thalassoiden Einfluß zu bemerken beginnt". Sie erin-

nerten ihn an marine Littorina, Lacuna, Rissoa, Murex, Nassa und andere. Er fragte

sogleich auch, ob dieser Einfluß von der Natur des Wassers des Sees ausgehe. Später

wandte er den Begriff auch auf Gastropoden anderer ostafrikanischer Seen an

(Bourguignat 1889).

Schon vorher war Woodward bei der Beschreibung der ersten Schalen, die aus

dem Tanganyikasee ins Britische Museum gelangten, deren „mariner" Charakter

aufgefallen: „Its colour, solidity and tuberculated ribs give it much the appearence of

a small marine whelk (Nassa)" (Woodward 1859). Zwei Jahre zuvor schrieb v.

Martens (1857) in einer Abhandlung, welche den bescheidenen Titel „Ueber einige

Fische und Crustaceen der süßen Gewässer Italiens" führte: „Die Süsswasserbe-

wohner nehmen vom Pol gegen den Aequator an Mannigfaltigkeit der Formen zu.

Diese Zunahme beruht ebensowohl auf Entwicklung neuer, eigenthümlicher

Formen, als auf Theilnahme an den marinen. Die Aehnlichkeit der gesammten Süss-

wasser-Fauna mit der gesammten Meer-Fauna nimmt vom Pol gegen den Aequator

zu." Dieses Phänomen nannten die Vettern Paul und Fritz Sarasin (Sarasin &
Sarasin 1898) in ihrer Beschreibung der Süßwassermollusken von Celebes, die eben-

falls thalassoide Gastropoden isolierter Seen enthielt, das „von Martens'sche

Gesetz". Diese Regel hätte in Woodwards Erkenntnissen ein prägnantes Beispiel

gefunden, wenn sie ihm bekannt gewesen wäre.
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Marxens selbst kam schließlich mit der Thematik quasi-mariner Gastropoden in

Berührung und kritisierte dabei in seiner Schrift „Beschalte Weichthiere Ost-Af-

rikas" (Marxens 1898) die von Bourguignat vermutete direkte Ableitung der tha-

lassoiden Tanganyikafauna von marinen Arten mit treffenden Argumenten: fehl-

endes Perlmutt bei Limnotrochus gegenüber Trochaceae, orthostropher statt hyper-

stropher Apex, geringe Schalenmasse, andere Schalenstruktur etc. Bourguignat

hatte diesen Begriff aber wohl gar nicht genetisch gemeint, sondern nur vergleichend

morphologisch. Moore (1898-1899 b) jedoch glaubte an eine Reliktfauna im Tan-

ganyikasee und schuf den kausalen Terminus „halohmnisch" in Konkurrenz oder

Unkenntnis von Bourguignats Begriffsbildung. Diese interpretierende Benennung

war jedoch bald sowohl aus geologisch-paläontologischer (Hudleston 1904) wie

auch aus malakologischer Sicht (Pelseneer 1906) überholt.

Eine zeitHch weitreichendere, aber seltene Verwendung fand hingegen die

Bezeichnung „thalassoid". Smith (1904) bedauerte die Wortwahl von Moore und

bevorzugte ("this very descriptive word") thalassoid. Germain (1913) dehnte die

Anwendung auch auf andere afrikanische LokaHtäten und Spezies aus. Cunnington

(1920) zog den paläontologischen Vergleich mit der phozänen slowenischen Fauna

(S. 550) und der des Baikalsees (S. 595). Später wurde aber auch zunehmende und

indirekte Kritik an dem Terminus laut, z. B. Pilsbry & Bequaert (1927) meinten:

„... the term thalassoid . . . has befogged the whole 'Tanganyika Problem'", und

YoNGE (1938) bezeichnete ihn als „non-committal". Spätere Autoren wie Brooks

(1950), HuBENDiCK (1952), Leloup (1953) und Boss (1978) wandten den Ausdruck

kommentarlos an. Schwetz & Dartevelle (1948) gaben eine nützliche Zusammen-

fassung der Argumente zur Herkunft der thalassoiden Formen. Danach verstummte

die Diskussion. Nur Hubendick (1952) leistete noch einen wesenthchen theoreti-

schen Beitrag zum Problem der „so-called thalassoid molluscs". Eine weitere

Gruppe von Autoren sah wohl das Problem der formalen Konvergenz limnischer

Gastropoden zu marinen Formen, ohne jedoch Bourguignats Begriff zu kennen

oder zu verwenden (Annandale 1919; Haas 1922; Franz 1932; Taylor 1966;

Vermeij 1978). Annandale (1919) erkannte rezente und fossile „parallel evolution"

in „old lake beds" und unterschied zwei Typen von Fauna. Er nennt auch den Tan-

ganyikasee und zitiert Moore. Franz (1932) beschränkte sein Interesse auf die

Familie der Vivipariden, prägte einen eigenen Begriff und nannte das Entwicklungs-

stadium starker Skulpturdifferenzierung „Tulotomoidie" nach der „thalassoiden"

Gattung Tulotoma aus Alabama. Schheßlich gibt es moderne Autoren wie Johnston

& Cohen (1987), die weder den Begriff noch das Problem aus der Literatur auf-

nahmen, es aber mit analytischen Methoden neu zu entdecken scheinen.

Aus der heutigen Sicht des Autors kann der Begriff „thalassoid" nicht als erfolg-

reich und das Problem der evolutionären Ursache nicht als gelöst bezeichnet werden.

Das Hegt wohl zum ersten daran, daß „thalassoid" etymologisch nicht eingängig

genug ist. Zum zweiten brachte die Beschränkung der Diskussion auf den Tanganyi-

kasee das Dilemma mit sich, darüber zwar immer mehr zu wissen, die allgemeine

Regel aber nicht erkennen zu können, weil vergleichbare Beispiele fehlten. Mit der

zu Ende gehenden Kolonialzeit und nachlassendem Forschungseifer am Tanganyi-

kasee gerieten auch das Problem und der Terminus in Vergessenheit.

Es wird vorgeschlagen,

— „thalassoide" Gastropodengehäuse aus dem Tanganyikasee als „komplex skulp-

turiert" zu bezeichnen
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— die Problemdiskussion der Ursachen komplexer Skulptur auf die gesamte Lim-

nofauna mit besonderer Berücksichtigung der alten Seen auszudehnen
— alte Seen forthin — auch für die Paläontologie tauglich — als „Langzeitseen"

(long-lived lakes) anzusprechen

— die Evolution komplexer Ornamentierung, Musterbildung oder Morphologie

von Taxa in Langzeit-(Paläo-)Biotopen generell zu untersuchen

— Palä-orito-logie mehr als Palä-onto-genie entsprechend einem modernen,

synergetischen Systemdenken zu verstehen ("vom Sein zum Werden", Prigo-

GiNE 1979), um die absolute Zeitdauer von Biozönosen im Sinne von geschlos-

senen Informationssystemen bewerten zu können.

7. Funktion von Schalenskulptur — Hypothesen und Diskussion

7.1 . Einleitung

Im analytischen Teil vorliegender Arbeit wurde Schalenskulptur aus bautechni-

scher und phylogenetischer Sicht betrachtet (Kap. 4) sowie der Umweltfaktor

beleuchtet (Kap. 5). Die bisher implizit gestellte Frage, wozu diese Skulpturen in der

ökologischen Beziehung zwischen Organismus und Umwelt gut sind und wie sie

funktionieren, soll nun in die Hauptblickrichtung rücken. Dabei werden drei Hypo-
thesen analysiert und auf der Basis vorhergehender Stoffsammlung diskutiert. Dies

bildet die Grundlage einer Synthese zur ökologischen Konstruktionsmorphologie in

den Schlußfolgerungen. Auf dem Weg einer Zusammenfassung, (Neu-) Ordnung
und (Neu-) Bewertung bereits vorhandener Informationen können nicht haltbare

Hypothesen ausgeschlossen und die plausibelste Erklärung der Funktion von Scha-

lenskulptur bei Gastropoden (speziell der evolutiven Ursache thalassoider, kom-
plexer Faunen in Langzeitseen) gefunden werden. Die aus der Literatur recher-

chierten Hypothesen sind nicht so vielfältig und zahlreich, wie oft vermutet wird,

meist als beiläufige, vage Vermutungen formuliert und in jedem Fall weit entfernt

von einem theoretisch geschlossenen Gebäude, das einen großen Teil der Fälle des

Phänomens erklären könnte. Diese bisher fehlende Synthese und Lückenhaftigkeit

der Argumentation war ja letztendlich der Anlaß zu vorliegender Arbeit. Die Hypo-
thesen lassen sich in drei Themengruppen ähnlicher Erklärungsmuster zusammen-

fassen und in der Reihenfolge aufsteigender Komplexität und Plausibilität anordnen:

mechanistisch, physiologisch und synökologisch.

7.2. Skulpturfunktion bei Bivalviern

Zur Einführung in die Diskussion sollen die andersartigen Verhältnisse bei den

Bivalviern kurz umrissen werden. Im Gegensatz zu den Gastropoden als zumeist

epibenthischen Weidegängern sind Muscheln in der Regel endobenthische Filtrierer.

Sie sind mit ihren Schalenklappen beim Graben im Sediment aktiv, und ihre Scha-

lenskulptur kann dabei wichtige unterstützende Funktionen übernehmen (Seila-

cher 1972, 1973, 1984, 1985; Stanley 1981; Savazzi 1985). Rätschenskulptur ("rat-

cheted sculpture") kann zur rückwärts gerichteten Erhöhung des Reibungswider-

standes beitragen. Solche Skulpturen sind auch bei grabenden Gastropoden der

Familien Cerithiidae, Mitridae und Terebridae im gleichen Sinn als adaptiv gedeutet

worden (Signor 1983). Aus der primären Schutzfunktion der Verzahnung am Rand
beider Schalenklappen können Radialrippen zugleich auch als Sekundärprodukt ver-
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Standen werden (Carter 1968). Bottjer & Carter (1980) schrieben Skulpturen des

Periostracums von Bivalviern Funktionen zu.

Skulpturausbildung ist in diesen Fällen nur in einer Form und Stärke möglich, wie

sie das Graben nicht behindert. Für glatte, unskulpturierte Schalen trifft dies immer

zu. Eine mechanische Verstärkung gegen Brandungseinwirkung oder Räuber ist für

relativ immobile Bivalvier von größerer Bedeutung als für Gastropoden, die ungün-

stigen Umweltverhältnissen eher durch Ortswechsel „aus dem Wege gehen" können.

Bivalvier sind im Süßwasser generell weniger skulpturiert als Gastropoden, auch in

Langzeitseen. Jedoch werden auch dort endemische Arten gebildet (Haas 1922;

CUNNINGTON 1920).

7.3. Skulpturfunktion bei Gastropoden: Hypothesen

7.3.1. Mechanistisch: Wellenschlag

These: Schalenskulptur dient zur mechanischen Verstärkung des Gehäuses gegen

Zertrümmerung in gröberem Sediment unter turbulenter Wasserströmung oder bei

Wellenschlag im Uferbereich.

Weitere mechanistische Interpretationen: Vermeij (1969) untersuchte Neritiiden

aus tropischen Fließgewässern. Ihre granuherte Skulptur soll Turbulenzen erzeugen,

die die Strömungs-Scherkräfte verringern. Haas (1938) glaubte, daß Skulpturen lim-

nischer Gastropoden bei der Verankerung der Tiere im Sediment bei stärkerer Ufer-

brandung nützlich sind.

Für marine Gastropoden untersuchten Palmer (1977) und Crothers (1983)

Skulpturfunktion in Relation zur Wellenbewegung. Die Hypothese wird für Bin-

nengewässer in allgemeiner Form durch Tchernov (1973) und Wenz (1942) ausge-

sprochen. Für die Steinheimer Gastropodenreihe zog Hilgendorf (1879) Selektion

durch Wellenwirkung in Erwägung.

Bei der Frage nach den Ursachen komplex skulpturierter Formen des Tanganyika-

sees nahmen Pelseneer (1886), Cornet (1896), Germain (1920), Smith (1904) und

Leloup (1953) mehr oder weniger direkt physische Bedingungen wie relativ starke

Wellenbewegung in diesem großen Gewässer an. „Mais, la raison de l'aspect thalas-

soide reside dans les facies „marins" d'un lac dont les dimensions l'assimilent ä une

mer et oü l'agitation de l'eau conditionne la nature des Substrats" (Leloup 1953).

Diskussion
1. Wenn komplexe Schalenskulpturen Anpassungen an Uferbrandung wären,

müßten in Seen unterschiedlicher Größe auch entsprechende Skulpturunterschiede

auftreten. Die Wellenhöhe (H) ist nämlich neben der Windgeschwindigkeit (w)

abhängig von der freien Lauflänge (F) (US-Army 1962):

H = 0,0026 • (g • F/w2)o.47 . wVg

Ebenso läßt sich die Periodenlänge berechnen:

T = 0,46 • (g • F/w2)o,28 . w/g

Daraus erhält man die Wellenlänge

L = 1,56 • T2

Aus der halben Wellenlänge ergibt sich die Wirkungstiefe der Welle, in der ein

Sturm noch in der Wasserbewegung wahrnehmbar ist. Mit diesen Formeln läßt sich

zum Beispiel unter der Annahme eines Sturmes mit der durchschnittlichen Wind-

stärke 8 (19 m/s) für den Ohridsee (0 = 30 km) eine Wirkungstiefe von 25 m bei 2 m
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Wellenhöhe, für das Steinheimer Becken (0 = 3 km, ohne Berücksichtigung des

Zentralhügels als Insel) nur 8 m Wirkungstiefe bei 0,8 m Wellenhöhe berechnen. Von
den rezenten Langzeitseen gehören der Ohridsee und auch der Inlesee mit Maximal-

durchmesser von 20 km zu den kleineren, Tanganyikasee und Baikalsee zu den sehr

großen Seen der Erde (Abb. 52). Wenn man die Gastropodenfauna dieser Seen nach

der Skulpturstärke vergleicht, lassen sich keine der potentiellen Wellenwirkung pro-

portionalen Unterschiede feststellen. Gerade der sehr kleine miozäne Steinheimer

See ist mit seinen kantigen, wulsttragenden und dickschaligen Schnecken das beste

Gegenbeispiel zur Wellenschlagshypothese.

2. Wasserbewegung kann den Schalen von Gastropoden nur gefährlich werden,

wenn diese zwischen gröberem Sediment zermahlen werden können. Im Ohridsee

waren nach einer Korngrößenanalyse einer Sedimentprobe aus 8 m Tiefe 90 %
Gewichtsanteile unter 0,2 mm Korndurchmesser (Feinsand und Schluff). Die grö-

beren Partikel sind die Gastropodenschalen selbst (Gorthner 1984 b). Die

Schnecken leben zwischen 2 und 15 m Wassertiefe unter einem dichten Filz von
Chara-Algen, die eine Sedimentfalle bilden und einen Indikator für sehr ruhiges

Wasser darstellen.

3. Wellenwirkung und die Korngröße nehmen mit der Wassertiefe ab. In unter-

schiedlichen Tiefenzonen des Ohridsees leben eng eingenischte Spezies, die mit

zunehmender Wassertiefe keine Abschwächung der Skulpturierung zeigen. Im Tan-

ganyikasee kommen gerade die skulpturreichsten Formen in großer Tiefe bis über

100 m vor (Leloup 1953; Moore 1898-1899 b).

Die Wellenschlag-Hypothese ist aus diesen Gründen als allgemeine Ursache für

die Evolution komplexer Schalenskulpturen in Langzeitseen abzulehnen.

7.3.2. Physiologisch: lonengehalt des Wassers

These : Schalenskulptur entsteht als Nebenprodukt physiologischer Prozesse bei

der Schalenbildung in Anwesenheit bestimmter Ionen und erhöhter Salinität des Bin-

nengewässers.

Auch diese Erklärung blieb in der Literatur weitgehend spekulativ. Die Stoffwech-

sel-Hypothese geht auf JiCKELi (1902) zurück. Sie wurde auch von Wenz (1942) for-

muliert, der über Schnecken aus mineralreichen Gewässern aussagte:

„. . ., diejenigen aber, die sich entsprechend umstellen und anpassen können, sind

genötigt, die mit der Nahrung aufgenommenen Mineralstoffe, u. a. die Kalksalze, in

irgendeiner Weise wieder zur Ausscheidung zu bringen, wobei der einfachste, von

der Natur gewiesene Weg der ist, den überschüssigen Kalk in der Schale abzulagern.

Begegnet sich dieses Verhalten mit der Forderung einer Verstärkung des Gehäuses

als Schutz gegen mechanische Beanspruchung, so ist es klar, daß ihr ohne weiteres

genügt werden kann."

Das kontinuierliche Angebot eines hohen Kalziumgehalts wird als notwendige

Bedingung vor allem zur evolutiven Entwicklung dickschaliger Gehäuse angesehen.

Das Vorkommen komplex skulpturierter Arten in kalkreichem Wasser bemerkten

auch Haas (1922), Annandale (1924) und Fuchs (1936). Doch auch andere hydro-

chemische „Stimuli" wurden von Annandale und Fuchs für möglich gehalten.

Papp (1963) dachte an die Wirkung brackischer Salzgehalte. Für die komplexen

Schalen des Tanganyikasees wurden hydrochemische Ursachen von Bourguignat

(1888), Smith (1904), Ancey (1906), Cunnington (1920) und Beauchamps (1946)

vermutet. Interessant ist hierbei vor allem die Feststellung Beauchamps, daß die
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lonenzusammensetzung der Zuflüsse des Tanganyikasees von derjenigen des See-

wassers merklich differiert und daß im See die Verhältnisse Chlorid zu Sulfat sowie

Magnesium zu Kalzium bei einer Salinität von etwa 413 ppm in etwa den marinen

Relationen entsprechen. Dies führt er auf biologische Prozesse zurück und vermutet

darin die Ursache der Evolution marin aussehender Formen.

Diskussion — pro:

1. Im Steinheimer See war die Evolution komplex skulpturierter, dickschaliger

Gehäuse mit einem Anstieg der Salinität durch Eindunstung in einem abgeschlos-

senen Kraterbecken verbunden (Bajor 1965; Mensink 1984).

2. Das "Wasser des Tanganyikasees hat eine Salinität von 413 ppm mit einem Mg/
Ca-Verhältnis wie im Meer (Beauchamp 1946).

3. Einige Gastropoden der Gattung Potamopyrgus (Boettger 1950; Bondesen &
Kaiser 1949; Steusloff 1939), Melanopsis (Starmühlner 1957), Thiara und

Clithon (Starmühlner 1976) bilden bei erhöhter Salinität im limnischen Bereich

oder im Brackwasser stärkere Skulpturen aus (siehe Kap. 4.4.2.3).

Diskussion — contra:

zu 1. Auf Kos zeigen die Skulpturentwicklungen keine ParalleHtät zu Salinitäts-

schwankungen (Willmann 1981: 23). In der Paratethys waren Skulpturentwick-

lungen bei Vivipariden erst mit der Aussüßung der Becken möglich.

zu 2. Andere Zentren der Skulpturbildung in den rezenten Langzeitseen weisen

keine erhöhte Salinität auf. Es gibt auch keine physiologische Begründung für die

Entstehung mariner Schalenformen allein in der lonenzusammensetzung des Meer-

wassers. Im allgemeinen verursacht Brackwasser bei limnischen Gastropoden keine

Skulpturveränderungen.

zu 3. Arten, welche unter experimentellen (Kap. 4.4.2.) und natürlichen Bedin-

gungen im Brackwasser mit stärker skulpturierten Formen auftreten können, bilden

die Ausnahme. Sie besitzen alle eine physiologische BrackwasserverträgUchkeit oder

erreichen ihr physiologisches Optimum wahrscheinlich erst bei leicht erhöhter Sali-

nität.

— Im Ohridsee leben komplex skulpturierte Arten wie Gocea ohridana, Acroloxus

macedonicHS, Valvata relicta, Lyhnidia stankovici, Lyhnidia karamani im soge-

nannten sublakustrischen InterUthon (in den Zwischenräumen der Karbonatge-

steine im Uferbereich) (Hadzisce 1956 a; Hadzisce 1956 b), das von einströ-

mendem Grundwasser durchspült wird und von SaHnitätsschwankungen des

Seewassers unabhängig ist.

— Binnengewässer mit erhöhter Salinität besitzen im Gegensatz zu Langzeitseen

im allgemeinen keine endemische Fauna mit stärkerer Skulpturentwicklung und

sind eher arm an Gastropodenarten.

— Kalkreichtum allein kann die komplizierten Musterbildungen nicht erklären,

jedoch eine notwendige Bedingung für die Bildung stärkerer Schalendicke mit

hohem Kalziumbedarf bei Gastropoden darstellen. Karbonatreichtum könnte

eine wichtige Rolle bei der pH-Stabihsierung des Gewässers spielen und so indi-

rekt zur Kontinuität von Langzeitbiotopen und Skulptur-Evolution beitragen.

Die Salinitäts-Hypothese ist aus diesen Gründen als allgemeine Ursache für die

Evolution komplexer Schalenskulpturen in Langzeitseen abzulehnen.
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7.3.3. Synökologisch: Räuber-Beute-Beziehung

These: Schalenskulptur dient zur mechanischen Verstärkung der Gehäuse als

Schutz gegen schalenknackende Räuber.

Diese Hypothese ist Kern einer Interpretation von Vermeij über die Evolution

von Gastropoden im marinen (Vermeij 1977 a) und limnischen (Vermeij 1978)

Bereich. Er sieht in allen Fällen eine Koevolution von Räubern und Gastropoden als

Beute und diskutiert die in der Phylogenese fortschreitende Optimierung der

Gastropodengehäuse in der Form, Apertur und Skulptur als Wettrüsten gegen die

mechanische Zerstörung. Der Unterschied der skulpturarmen Gehäuse der normalen

Süßwasserfauna gegenüber stärker skulpturierten Gastropoden in Langzeitseen

sowie der marinen Fauna wird erkannt (Vermeij 1978) und durch die zurückgeblie-

bene Spezialisierung von molluscivoren Räubern in der normalen Süßwasserfauna

begründet.

Bei der Diskussion dieser These ist streng zwischen Skulpturen und anderen Scha-

lenparametern wie relative Gewindehöhe, Umbilicusbildung, longitudinaler und
bezahnter Apertur, Operculum-Ausbildung und Schalendicke zu unterscheiden.

Während die Argumentation Vermeijs (1977 a) hinsichtlich des Adaptivwertes der

letzteren Schalenparameter bei marinen Gastropoden plausibel erscheint, ergeben

sich für die Deutung der komplexen Schalenskulpturen in Langzeitseen Schwierig-

keiten bei der generellen Anwendung der Koevolutions-Hypothese. In Kap. 5.3.4.

wurden die Fakten zu dieser Kritik herausgearbeitet.

Einwände gegen die Räuber-Beute-Hypothese:
— Die meisten der bekannten offenen Gewindeformen (Skalariden) limnischer

Spezies, nämlich 4 von weltweit 5 (Kap. 4.5.3.), kommen in Langzeitseen vor,

obwohl dieser Schalenformtyp sehr instabil und leicht zerstörbar ist.

— Skulpturen wie die Stachelbildungen der Tanganyika-Spezies, welche scheinbar

die Schalen gegenüber Freßfeinden vergrößern, sind funktional als Siphobil-

dungen zu erklären und brauchen deshalb nicht als Schutzmechanismen

gedeutet zu werden. Ein Beleg für diese Interpretation ist die Korrelation der

Siphobildung mit dem Substrattyp Weichboden und der größeren Wassertiefe.

— Während Cohen (1985) für Gastropodenevolution im Tanganyikasee das Räu-

ber-Beute-Modell bevorzugt, stellen Johnston & Cohen (1987) einschränkend

fest, daß keine Umweltfaktoren bekannt sind, die die morphologischen Unter-

schiede von Populationen von Lavigeria nassa an verschiedenen Orten des Sees

erklären können.
— Eine mechanische Verstärkung ist von Schalenrippen und Kielen zu erwarten,

nicht aber von Tuberkeln und Periostracalhaaren. Diese Skulpturen erhöhen im

Gegenteil die Griffigkeit der Gehäuse für den Zugriff der Scheren von Krabben.
— In verschiedenen ostafrikanischen Seen sind Krabben und Cichliden als mollus-

civore Räuber vorhanden, die Skulptur der Gastropoden ist jedoch, relativ zum
Tanganyikasee, schwach ausgeprägt.

— Im zirkummediterranen Gebiet ist die Verbreitung von Süßwasserkrabben nicht

mit stärker skulpturierten Gastropodenarten korreliert.

— In Seen mit dichten Krabbenvorkommen (z. B. Sapancasee, Türkei) sind un-

skulpturierte Gastropodenarten individuenreich vertreten (Kap. 5.3.4).

— Im Ohridsee existiert eine sehr stark skulpturierte Gastropodenfauna. Gegen-

über der Umgebung des Gewässers ist aber keine Häufung von auf Mollusken
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spezialisierten Räubern festzustellen. Krabben sind im Ohridsee nur lokal, sehr

spärlich und ohne intralakustrische Speziation vertreten. Ferner sind auch keine

molluscivoren Spezialisierungen von Fischen bekannt. Es gibt im Ohridsee kein

Taxon potentieller Räuber von Gastropoden, das mit diesen in eine koevolutive

Beziehung zu bringen wäre.

— Die sehr kleinen, stark skulpturierten Arten des sublakustrischen Interlithons im

Ohridsee werden von größeren Räubern wie Fischen nicht erreicht.

— Schalendicke und Skulpturierung können bei Gastropoden unabhängig vonein-

ander verstärkt werden.
— Kalziumreichtum in Langzeitseen ist keine hinreichende Bedingung für Dick-

schaligkeit, wie die dünnschaligen Gastropoden des kalkreichen Ohridsees

beweisen.

— Im Tanganyikasee existiert eine größere Zahl von unskulpturierten, dünnscha-

ligen und ubiquitären Arten, welche für moUuscivore Räuber eine bevorzugte

Beute sein müßten. Damit müßte der Selektionsdruck auf die stark skulptu-

rierten Endemiten vemindert sein.

— Gerade der Protoconch von Süßwassergastropoden ist oft stark skulpturiert,

ohne im Juvenilgehäuse eine Fortsetzung zu finden.

— Eine mechanische Verstärkung alleine durch periostracale Leisten und Haare ist

kaum vorstellbar. Bei Planorbarius corneus wird auf dem Protoconch sogar eine

Reihe kleiner Gruben gebildet.

— Wie die Gastropoden haben auch Bivalvier die prinzipielle Fähigkeit, komplexe

Muster in ganz unterschiedlichem Maß auszubilden. Dennoch sind sie im Tan-

ganyikasee zwar mit endemischen Arten, aber nur mit glatten Schalen vertreten.

Die Koevolutions-Hypothese (Räuber-Beute-Beziehung) kann aus diesen

Gründen die Evolution von Schalenskulptur bei Gastropoden nicht hinreichend

erklären.

7.3.4. Weitere Hypothesen

Die Annahme der direkten, marinen Herkunft der Gastropoden des Tanganyika-

sees (Reliktsee-Hypothese) ist keine funktionale, sondern eine historische Erklä-

rung, welche allerdings mit zunehmender Kenntnis der Anatomie und systemati-

schen Verwandtschaft der Tiere schon früh aufgegeben werden mußte und heute

auch für alle anderen Langzeitseen indiskutabel ist.

Sicherlich lassen sich eine Reihe weiterer Beziehungen zwischen Organismus und

Umwelt konstruieren, die aber nur zur teilweisen Erklärung der Funktion von Scha-

lenskulptur beitragen können. Will man Sipho- und Stachelbildungen überhaupt

noch als Skulptur im eigentlichen Sinne und nicht als Ausdruck von „Schalenform"

auffassen, so sind hiermit zweifelsohne, wie bereits in Kap. 5.3.3 diskutiert, spezielle

Funktionen wie die des Beuteerwerbs (Paine 1966), der Ernährung als Filtrierer

(LiNSLEY et al. 1978) oder der Chemotaxis verbunden. Skulpturen und vor allem Pig-

mentmuster werden bei bestimmten Arten zur Tarnung dienen. Ein allgemeines

Modell zur adaptiven Enstehung komplexer Schalenskulptur von Gastropoden in

Langzeitseen kann daraus aber nicht abgeleitet werden.

7.4. Wissenschaftstheoretische Problematik

Das Ziel, Kriterien zur Annahme der plausibelsten der bisher bekannten Hypo-
thesen zur Funktion komplexer Schalenskulptur zu finden, konnte insofern nicht
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erfüllt werden, als gegen jede der vorhandenen Hypothesen genügend Gründe vor-

gebracht werden konnten, um sie als unhaltbar abzulehnen. Dabei war eigentlich

vom Autor zu Beginn der Untersuchung eine Variante der physiologischen Hypo-
these favorisiert worden, was sich noch in den Schwerpunkten des analytischen Teils

widerspiegelt. Dennoch ist das negative Ergebnis nun durchaus hilfreich und schuf

die Voraussetzungen zur Emergenz eines qualitativ andersartigen Erklärungsweges.

Unter der Voraussetzung, daß die ermittelten Daten stimmen und die Bewertung

der Argumente logisch konsistent erfolgte, verbleiben folgende Lösungsmöglich-

keiten des Problems:

1. Es sind weitere Hypothesen denkbar, die noch nicht gefunden und geprüft

werden konnten.

Die absolute Vollständigkeit einer Hypothesensammlung ist grundsätzlich nicht

beweisbar. An dieser Stelle mit der Suche aufzuhören hieße, mit vorliegender Arbeit

ein arbeitsökonomisch hilfreiches Zwischenstadium für zukünftige Untersuchungen

zurückzulassen. Die bisherige gründliche Prüfung des altbekannten Problems räumt

dieser Möglichkeit jedoch nur eine sehr geringe Chance ein.

2. Es existieren keine weiteren Hypothesen.

Die Annahme dieses Falles würde den höchst unangenehmen Zustand provo-

zieren, ein Naturphänomen ohne kausale Erklärung zu kennen.

Beide Fälle stellen relativ unbefriedigende Lösungen dar. Der Ausweg aus dem
Dilemma könnte durch Rückgriff auf die Fragestellung gesucht werden, die lautete:

Woran sind die komplex skulpturierten Gastropoden aus Langzeitseen angepaßt?
Sie impliziert ein darwinistisches Dogma, daß alles Lebende einem ständigen

Selektionsdruck der Umwelt unterliegen müsse. Könnte nicht auch die qualitativ

veränderte Frage formuliert werden:

Sind komplex skulpturierte Gastropoden in Langzeitseen angepaßt? Gibt es eine

funktionale Erklärung des Trends zu komplexen Musterbildungen in Langzeit-

biotopen?

Es soll in folgender Synthese versucht werden, eine kausale, aber nicht funktional-

adaptive Erklärung für das beschriebene Phänomen zu geben.

8. Schlußfolgerungen — eine evolutionsbiologische Synthese

Die Frage der Funktion komplexer Skulptur von Gastropodenschalen führte zur

Diskussion verschiedener Modelle, wobei der Koevolutionshypothese der höchste

Erklärungswert zukommt. Nach ihr sollen stärker skulpturierte Schalen besseren

Schutz in einer Räuber-Beute-Beziehung bieten, die sich in stabilen Ökosystemen

intensiviert. Diese Hypothese wurde von Vermeij & Covich (1978) auch für Süß-

wasserschnecken in Langzeitseen betrachtet, in denen Artengemeinschaften mit

besonders hohem Skulpturierungsgrad vorkommen.

In den meisten Fällen genügt diese adaptive Interpretation. Die Grenzen des Para-

digmas wurden jedoch aufgezeigt. Die wichtigsten Gegenargumente sind:

— Komplexe Schalenskulpturen bei Gastropoden im rezenten Ohridsee und im

miozänen Steinheimer See entwickelten sich trotz des Fehlens von koevolutiv

adaptierten Räubern.
— Häufig existieren Skulpturen wie Periostracalhaare, die nicht schalenverstärkend

wirken können.
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— Skulpturvermehrung tritt unabhängig von Schalenverdickung auf.

— Skulpturtragende Spezies koexistieren mit glatten, dünnschaligen.

— Skalariden — das sind frei gewundene und damit leicht zerstörbare Schalen —

kommen in Langzeitseen am häufigsten vor.

Hier scheint das Adaptationistenprogramm (Mayr 1982) in Erklärungsnot

gekommen zu sein und damit der geeignete Ansatz zu einer neuen und andersartigen

Hypothese vorzuliegen. Sie geht von der Möglichkeit der EntM^icklung selektions-

neutraler Merkmale bei Organismen unter bestimmten ökologischen Vorausset-

zungen aus.

Eine erste Bedingung liegt in der Etablierung eines — im erdgeschichtlichen Maß-

stab — über lange Zeit bestehenden Ökotops. Dabei ist für limnische Gastropoden

ein über mehrere hunderttausend Jahre existierendes und kontinuierlich bewohn-

bares Gewässer gemeint.

Eine zweite Voraussetzung liegt im Übergang der Biozönose zu einem evolutiv

geschlossenen System mit der Herausbildung endemischer Arten bei koevolutiver

Einnischung. Hiermit einhergehend ist eine Veränderung von r-selektiver zu K-se-

lektiver Individuenstruktur. Dieser adaptive Prozeß führt zur SpeziaHsierung der

Arten und effektiveren Nutzung der Ressourcen unter voller Auslastung der gege-

benen Umwelttragfähigkeit. Die im gesättigten System zunächst auftretende ver-

stärkte Konkurrenz wird somit langfristig im koevolutiven Gleichgewicht wieder

vermindert (Loeschke 1984).

Damit ist eine Phase erreicht, in der der Selektionsdruck und der evolutive Opti-

mierungsprozeß abgeschwächt werden. Mutativ oder modifikativ entstandene Merk-

malsverschiebungen werden von der Umwelt des Individuums nun eher toleriert,

woraus eine gesteigerte Variabilität resultiert. Derselbe Effekt ist auch bei der Dome-
stikation an Haustieren zu beobachten. So bilden sich zunehmend Merkmale aus, die

unter den gegebenen Systembedingungen weder besonders nachteihg noch in erster

Linie nützlich sind. Zum Vorschein kommen quantitative Verschiebungen des

Musterbildungsprogrammes innerhalb der Bauplanlimitierung, wie z. B. in Schalen-

skulpturen. Mutation ohne Selektion gibt hier eine kausale, aber nicht adaptive

Erklärung für die Entstehung von Schalenskulptur.

Diese Neutralitätshypothese erklärt verschiedene Phänomene besser als die

Koevolutionshypothese

:

— Die hohe intraspezifische Variabilität der Gehäuse endemischer Gastropoden in

Langzeitseen (Gorthner & Meier-Brook 1985; Mensink 1984; Johnston &
Cohen 1987; Geary 1990) wird besser durch verminderten als durch erhöhten

(stabiUsierenden) Selektionsdruck in einer Räuber-Beute-Beziehung erklärt.

— Die Tendenz zu verstärkter Musterbildung ist von Art zu Art, je nach morpho-

genetischer Plastizität und genetischer Anlage verschieden (vgl. Davis 1981).

Somit können Arten auch ihre einfache Skulptur behalten, obwohl sie im selben

Ökosystem leben.

— In Langzeitbiotopen werden alle bauplanbedingt mögHchen Phänotypen ent-

wickelbar, ob es sich nun um komplexe Schalenskulptur oder erhöhte bis freie

Windungsform handelt.

— Eine zu beobachtende graduelle Skulpturevolution (Geary 1990) ist besser mit

genetischer und morphodynamischer Drift als durch externe Limitierung und

„adaptive peaks" erklärt.
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— Biotopstabilität bezüglich Temperaturschwankungen ist z. B. in tropischen

Breiten, in den Tiefen der Seen und in Thermalquellen gegeben. Damit findet

der Trend zu Skulpturbildung bei ubiquitären tropischen Gastropoden (Kap.

5.1.2; Graus 1974), bei Valvata piscinalis im tiefen Wasser des Alpsees (Kap.

4.2.2.2.4 und 4.4.1.6) und bei Thermalfaunen (z. B. bei Melanopsis, Kormos
1905) eine einfache gemeinsame Erklärung, die durch mechanistische Hypo-
thesen kaum zu leisten ist.

— Der Protoconch von Süßwassergastropoden trägt meist eine stärker ausgeprägte

Skulptur als der Teleoconch. Dies könnte auf die physiologisch stabileren Bil-

dungsverhältnisse im Schutz der Eihülle bei fehlenden mechanisch selektiven

Anforderungen zurückzuführen sein.

— In einigen Versuchen der vorliegenden Arbeit bildeten Spezies Schalenskulptur

gerade in Populationen, die aus großen und zahlreichen Individuen bestanden,

d. h. unter autökologisch optimalen Bedingungen gezüchtet worden waren

(Kap. 4.4.2.3 und 4.4.2.4). Die Voraussetzungen waren für jede Spezies ganz

unterschiedlich (Variablen: lonenart und lonenkonzentration oder Tempe-
ratur). Auch in der Natur wird Potamopyrgus jenkinsi (Steusloff 1939) oder

Bithynia tentaculata (Regius 1939) mit stärkerer Skulpturierung und Variabi-

lität dort angetroffen, wo sie zahlreich vorkommen. Diese Korrelation kann

durch die Neutralitätshypothese mit vermindertem Umweltstress, und damit

geringerem Selektionsdruck interpretiert werden. Skulpturbildung ist ein mög-
liches Nebenprodukt bei Milieubedingungen im jeweiligen physiologischen

Optimum der Spezies, angezeigt durch hohe Individuenhäufigkeit. Die

Koevolutionshypothese würde den gegenteiligen Effekt vorhersagen.

— Einsetzende Fluktuation der Umwelt, etwa durch Eutrophierung eines Sees,

kann zum Rückgang der skulpturierten Arten führen (Covich 1976). Dies kann

auch ohne Zerstörung eines koevolutiven Räuber-BeuteVerhältnisses erklärt

werden durch Aufhebung der Selektions-Neutralität dieser Merkmale mit der

nun wieder geforderten Adaptation durch euryöke r-Strategien.

— Bei Betrachtung des Skulpturmusters der verschiedensten Taxa (Vivipariden,

Patelliden, Muriciden) ist ein und dasselbe hierarchische Bauprinzip mit lateraler

Inhibition erkennbar (Abb. 15 und Kap. 4.4.1.5.4). Die Größenverhältnisse der

Elemente (Schalendornen, Periostracalhaare, Mantelrandtentakel) innerhalb

eines Individuums sind damit eher erklärbar durch interne, bauplanbedingte

„Beiprodukte" eines allen Spezies gemeinsamen, marginalen Schalenwachstums,

als durch externe selektive Regulative bezüglich der absoluten Dimensionen bei

so extrem unterschiedlichen Umwelten dieser Arten.

Aus der Literatur lassen sich nicht allzu viele Quellen zur Stützung eines Modells

zur Entstehung nicht-adaptiver Merkmale ausfindig machen. Eine nicht-funktionale

Deutung ("fabricational noise") von Schalenmerkmalen bei Bivalviern stellte Seila-

cher (1973) dar. Darauf berufen sich auch Gould & Lewontin (1979) in ihrer tief-

greifenden Kritik des Panselektionismus. Gould (1984) befaßte sich konkret auch

selbst mit Nicht-Adaptivität bei Gastropoden. In einer ersten holistischen Studie

über Schalenskulptur bezeichnet Annandale (1924: 74) diese als mögliches Beipro-

dukt: „... the animal's energy had been turned aside from profuse reproduction to

pure decoration . .
.". Johnston & Cohen (1987) schließen aus dem unterschied-

lichen Variationsmuster zweier Spezies des Tanganyikasees, daß äußere physische

Parameter dieses schalenmorphologische Verbreitungsmuster alleine nicht erklären
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können. Abgesehen von Mollusken sieht Ribbink (1985) in Farbmustervariationen

malawianischer Cichliden ein Feld für nichtadaptive Erklärungen und Wright
(1987) kommt für die Evolution früher Landpflanzen zur selben Annahme.

Als indirekte Grundlagen zur Form und Rechtfertigung der Neutralitätshypo-

these sind weitere Arbeiten zu zitieren. Die Genetik nichtselektiver phänotypischer

Evolution durch genetische Zufallsdrift beschreibt Lande (1976). Carson (1975)

diskutiert die Bedeutung nicht-selektiver Evolutionsphasen für Speziationsprozesse

und Reorganisation des Genoms. Loeschke (1984) diskutiert die Bedingungen

koevolutionärer Gleichgewichte unter verminderter Konkurrenz, wie sie für Lang-

zeitbiotope typisch sind. Zur allgemeinen Modellbildung und Bewertung der Rolle

von Stabilität von Ökosystemen trägt die „stability-time"Hypothese von Sanders

(1968) und ihre palökologische Anwendung in Bretsky & Lorenz (1970) bei.

Cameron & DiLLON (1984) untersuchen unter anderem die Rolle von Habitatstabi-

lität bei terrestrischen Gastropoden. Über Stabilität, Spezies- und Skulpturdiversität,

auch bezüglich komplexer Verhältnisse in Langzeitseen, publizierte Hubendick
(1952, 1962).

Die hier vertretene, nicht-funktionale Interpretation von Skulpturmustern fordert

evolutionsbiologische Konsequenzen und theoretische Überlegungen, auf die an

dieser Stelle nur insoweit eingegangen werden kann und soll, wie es der Vermeidung

möglicher Mißverständnisse dient.

Eine adaptationistische und eine neutralistische Sichtweise sind nicht notwendi-

gerweise widersprüchlich, sondern können als komplementär aufgefaßt werden. Die

katastrophale und mit Umweltinstabilität verbundene Neuentstehung eines Ökosy-

stems wird zunächst von funktional-adaptiven Entwicklungen der Organismen

begeleitet, während nach langer Zeit mit kontinuierlicher Stabilität die nicht-funktio-

nalen Evolutionstrends ermöglicht werden. Es besteht also eine zeitliche Zyklizität

der Evolutionsbedingungen in der Erdgeschichte, die eine phasenunabhängige Defi-

nition der biologischen Funktionen von Merkmalen der Organismen nicht zuläßt.

Eine nicht-adaptive Merkmalsentwicklung ist deswegen nicht auch zugleich

umweltunabhängig. So können z. B. Salinitätsschwankungen eines Sees durchaus mit

Skulpturentwicklungen parallel verlaufen, was aber nicht heißt, daß die jeweiligen

Merkmalsverschiebungen Anpassungen an diese Umwelteinflüsse sind. Die Umwelt
bestimmt zwar die Möglichkeit zur Entwicklung komplexer Muster (nämlich positiv

bei Annäherung an ein physiologisches Optimum des Organismus), nicht aber die

Ausprägung des Merkmals selbst. Somit besteht kein funktionaler Zusammenhang
trotz Umweltkorrelation.

Langzeitstabilität, zumindest in limnischen Ökosystemen, ist wohl eher die sel-

tene Ausnahme auf der Erde und damit sind nichtadaptive Entwicklungstrends nur

Randerscheinungen. Jedoch ist Ökotopstabilität in Raum und Zeit nicht gleich bzw.

nicht zufällig verteilt. Für die Formulierung der Evolutionstheorie war sicher nicht

unwesentlich, daß dies in einem in den instabilen gemäßigten Breiten angesiedelten

Kulturkreis zu einer historisch wie erdgeschichtlich revolutionären Zeit (industrielle

Revolution und Bevölkerungsexplosion bzw. postglazial) geschah. Obgleich nicht-

adaptive Evolutionsphasen in limnischen Ökosystemen die Ausnahme darstellen, ist

damit noch nichts über die Bedeutung der dabei entwickelten Merkmale für die Phy-

logenese insgesamt ausgesagt. Eventuell stellt verminderter Selektionsdruck und
erhöhte phänotypische Variabilität eine innovativ wichtige „Spielwiese" zur Errei-

chung neuer adaptiver Zonen und Funktionszusammenhänge für eine Spezies dar.
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Anmerkungen zu Tafel 1 — 10:

Die Fundorte sind in Kap. 3.2 näher beschrieben. Die Inventarnummern beziehen sich nicht

auf Individuen, sondern auf die REM-Objektträger, auf denen sie montiert sind. Alle Spezies

sind rezent, außer vom Fundort Steinheim am Albuch/Süddeutschland (Mittelmiozän/Ter-

tiär).

Tafel 1

Fig. 1. Ginaia munda Sturany; Fundort: Ohridsee; Teleoconch; „"Wellblechskulptur" mit

pseudomarinem (thalassiformem) Charakter; SMNS/ZI 8634. — Maßstab =
1000 Jim.

Fig. 2. Ancylus lapicidus Hubendick; Fundort: Ohridsee; Teleoconch mit starker, kommar-
ginaler Rippenbildung; SMNS/ZI 8628. - Maßstab = 400 ^im.

Potamopyrgus jenkinsi E. A. Smith;

Fig. 3. Fundort: Bodensee; Teleoconch; glattschalige Normalform der Spezies;

SMNS/ZI 8655. - Maßstab = 400 j^im.

Fig. 4. Fundort: (Aquarium); Teleoconch; skulpturiertes Exemplar aus einer Zucht-

population (Versuch 4) mit glattschaligen Stammtieren vom Fundort Bodensee,

vgl. Fig. 3; vgl. Kap. 4.4.1.6. und 4.4.2.3. SMNS/ZI 8655. - Maßstab =
1000 ^m.

Fig. 5. Fundort: (Aquarium); Teleoconch; Ausschnitt von Fig. 4 mit sichtbarer Sekun-

därskulptur; SMNS/ZI 8655. - Maßstab = 100 ^m.

Fig. 6. Pyrgula annulata L.; Fundort: Gardasee; Teleoconch, als Beispiel stark ausgeprägter

Skulptur einer europäischen Spezies außerhalb des Ohridsees; SMNS/ZI 8653.

- Maßstab = 1000 jam.

Melanoides tuberculata O. F. Müller;
Fig. 7. Fundort: Villach; Teleoconch; Individuum mit extremer Longitudinalskulptur;

SMNS/ZI 8654. - Maßstab = 1000 pm.
Fig. 8. Fundort: Villach: Teleoconch; Individuum mit extremer Kommarginalskulptur;

vgl. Fig. 7, vom selben Fundort. SMNS/ZI 8646. - Maßstab = 1000 pm.
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^1

Tafel 2

Bithynia tentaculata L.;

Fig. 1. Fundort: Hirschau; Teleoconch; feine longitudinale Periostracalskulptur;

SMNS/ZI 8653. - Maßstab = 400 pm.
Fig. 2. Fundort: Alatsee; Teleoconch; ohne Periostracum; im Vergleich zu Fig. li

stärker entwickelte Skulptur, die auch die Schalenkalksubstanz erfaßt; SMNS/ZI

j

8656. - Maßstab = 1000 pm.
Fig. 3. Fundort: Magdeburg; Teleoconch; Variation mit treppenartig abgesetzten Winl

düngen aus einer in vielen weiteren Merkmalen stark aberranten Population (vgl.l

Kap. 4.5.4.); SMNS/ZI 8657. - Maßstab = 1000 jim.

Fig. 4. Fundort: Hirschau; Protoconch; SMNS/ZI 8652. - Maßstab = 200 jim.

Valvata piscinalis O. F. Müller;
Fig. 5. Fundort: Bodensee; Teleoconch; feine Wachstumsstreifung der Schale;]

SMNS/ZI 8645. - Maßstab = 1000 pm.
Fig. 6. Fundort: Bodensee; Protoconch mit dichter, regelmäßiger Longitudinalstrei-

fung, wie sie für Valvatiden im Unterschied zu Planorbiden typisch ist;

SMNS/ZI 8645. - Maßstab = 100 ^im.

Fig. 7. Fundort: "Wörthersee; Teleoconch; Population mit schwacher Kommarginal-
skulptur im Vergleich zur fast glatten Normalform (Fig. 5); SMNS/ZI 8649. -

Maßstab = 400 jxm.

Fig. 8. Fundort: Wörthersee; Teleoconch (Detail); vgl. Fig. 7; Kommarginal- und sehr

feine Longitudinalskulptur. SMNS/ZI 8649. - Maßstab = 40 j^im.
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Tafel 3

Fig. 1. Valvata piscinalis O. F. Müller; Fundort: Alpsee, 8— 14 m Tiefe; Teleoconch; ca. 8|

feine longitudinale Leisten als Ansatz von Skulpturbildung einer sonst unskulp-;!

turierten Art (vgl. Taf. 2, Fig. 5), vgl. Kap. 4.4.1.6.; SMNS/ZI 8651. - Maßstab!
= 1000 Jim.

Fig. 2. Valvata stenotrema Polinski; Fundort: Ohridsee; Protoconch; Ontogenie def|

Skulpturbildung von longitudinaler zu kommarginaler Dominanz; SMNS/Zl
8627. - Maßstab = 200 pm.

Valvata relicta Polinski; Fundort: Ohridsee;

Fig. 3. Teleoconch; "Wulstbildung führt zu einem tetragonalen Windungsquerschnitt;

SMNS/ZI 8632. - Maßstab = 400 pm.
Fig. 4. Protoconch; SMNS/ZI 8632. - Maßstab = 100 pm.

Valvata rhabdota Sturany; Fundort: Ohridsee;

Fig. 5. Teleoconch; SMNS/ZI 8658. - Maßstab = 1000 pm.
Fig. 6. Protoconch; SMNS/ZI 8629. - Maßstab = 200 pm.
Fig. 7. Teleoconch; SMNS/ZI 8658. - Maßstab = 1000 pm.
Fig. 8. Teleoconch (Detail); periostracale Schuppenbildung; SMNS/ZI 8629. — Maß-

stab = 100 pm.
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Tafel 4

Planorbarms corneus L.

;

Fig. 1. Fundort: Märchensee; Teleoconch; Juvenilgehäuse mit feiner Longitudinalstrei-

fung; SMNS/ZI 8651. - Maßstab = 1000 pm.
Fig. 2. Fundort: Ungarn; Teleoconch; Variation mit Haarbildung als zweiter Skulptur-

kategorie; SMNS/ZI 8647. - Maßstab = 1000 ^im.

Fig. 3. Fundort: Tübingen; Protoconch; grubenartige Vertiefungen, in Längsleisten

übergehend; SMNS/ZI 8631. - Maßstab = 200 ^im.

Fig. 4. Hippeutis complanatus L. ; Fundort: Tübingen; Protoconch; SMNS/ZI 8635. — Maß-
stab = 100 ]^m.

Fig. 5. Bathyomphalus contortus L.; Fundort: Hirschau; Protoconch; SMNS/ZI 8633. —

Maßstab = 40 }im.

Fig. 6. AnisHS leucostomus Millet; Fundort: Tübingen; Protoconch; SMNS/ZI 8636. —
Maßstab = 100 }im.

Armiger crista L.; Fundort: Tübingen;
Fig. 7. Teleoconch; hohe kommarginale Rippen und feine Zwischenrippen; SMNS/ZI

8644. - Maßstab = 400 pm.
Fig. 8. Protoconch; im Vergleich zu Gyraulus hohe Leistenzahl; SMNS/ZI 8644. —

Maßstab = 100 yim.
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Tafel 5

Armiger crista L.; Fundort: Tübingen;

Fig. 1. Teleoconch (Detail); kommarginale Periostracalrippen; SMNS/ZI 8644. — Maß-
stab = 100 ]xm.

Fig. 2. Teleoconch; Individuum mit extremer Gewinde-Translation (Skalaride);

Skulptur reduziert; SMNS/ZI 8651. - Maßstab = 400 pm.
Fig. 3. Teleoconch; aussetzende Skulpturbildung nach Übernahme aus der Natur in

Laborkultur; SMNS/ZI 8644. - Maßstab = 200 \im.

Gyraulus albus O. F. Müller;
Fig. 4. Fundort: Bad Urach; Teleoconch (Detail); jahreszeitliche Skulpturdifferenzie-

rung mit verminderter Ausprägung um die winterliche Wachstumspause;

SMNS/ZI 8645. - Maßstab = 200 pm.
Fig. 5. Fundort: Hirschau; Teleoconch; SMNS/ZI 8646. - Maßstab = 400 pm.
Fig. 6. Fundort: Kirchentellinsfurt; Protoconch; SMNS/ZI 8646. — Maßstab =

100 pm.
Fig. 7. Fundort: Kirchentellinsfurt; Teleoconch (Detail); meist anzutreffende ausgewo-

gene Skulpturausprägung beider Richtungen führt zu Gittermuster; SMNS/ZI
8646. - Maßstab = 100 pm.

Fig. 8. Fundort: Iseosee; Teleoconch (Detail); diese Population zeigt stärkere Skulptur-

bildung mit Haaren und Laminae; SMNS/ZI 8653. — Maßstab = 200 jim.

© Biodiversity Heritage Library, http://www.biodiversitylibrary.org/; www.zobodat.at



GORTHNER, GASTROPODENSCHALEN IN LANGZEIT-SEEN 163

© Biodiversity Heritage Library, http://www.biodiversitylibrary.org/; www.zobodat.at



164 STUTTGARTER BEITRÄGE ZUR NATURKUNDE Ser. B, Nr. 190

Tafel 6

Gyraulus parvus Say; Fundort: Bodensee;

Fig. 1. Teleoconch; SMNS/ZI 8652. - Maßstab = 400 pm.
Fig. 2. Protoconch; SMNS/ZI 8652. - Maßstab = 40 pm.

Fig. 3. Gyraulus acronicus Ferussac; Fundort: Irrsee; Teleoconch; hoher longitudinaler

Periostracalkiel und mit G. albus vergleichbare Gitterskulptur; SMNS/ZI 8653.
- Maßstab = 1000 pm.

Fig. 4. Gyraulus trapezoides Polinski; Fundort: Ohridsee; Protoconch; durch Zwischen-
schaltung vermehrte Leistenzahl; SMNS/ZI 8626. - Maßstab = 200 pm.

Fig. 5. Gyraulus lychnidicus Hesse; Fundort: Ohridsee; Teleoconch; die Suturlinie bewegt
sich häufig entlang einer besonders stark hervortretenden Längsskulptur der

Vorwindung; SMNS/ZI 8626. - Maßstab = 1000 ^m.
Fig. 6. Teleoconch (Detail); periostracale Laminae als Kommarginalskulptur; SMNS/ZI

8626. - Maßstab = 40 pm.

Fig. 7. Gyraulus trapezoides Polinski; Fundort: Ohridsee; Teleoconch; seitliche Ansicht

zeigt die starke Haarbildung und peristomatische Differenzierung; SMNS/ZI
8626. - Maßstab = 1000 pm.

Fig. 8. Gyraulus sp.; Fundort: Ohridsee; Teleoconch (Detail); periostracale Haarbildung;

SMNS/ZI 8630. - Maßstab = 100 pm.
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Tafel 7

vgl. Kap. 4.4.1.7.

Fig. 1. Gyraulus trochiformis Stahl; Fundort: Steinheim; Struktur der Schale mit mächtig

entwickelter Kreuzlamellenschicht; vgl. Kap. 4.2.5.; SMNS/ZI 8639. - Maßstab
= 40 Jim.

Fig. 2. Gyraulus lychnidicus Hesse; Fundort: Ohridsee; Struktur der Schale mit im Ver-

gleich zu Fig. 1 dünner Kreuzlamellenschicht und damit geringerer Schalen-

dicke; SMNS/ZI 8626. - Maßstab = 20 }xm.

Gyraulus kleini Gottschick & Wenz; Fundort: Steinheim;

Fig. 3. Teleoconch; kleine, skulpturarme Stammform der Evolutionsreihe; SMNS/ZI
8648. - Maßstab = 400 ^m.

Fig. 4. Protoconch mit einer mit rezenten Arten von Gyraulus vergleichbaren Skulptur-

form und Zahl der Elemente; SMNS/ZI 8637. - Maßstab = 100 jim.

Gyraulus tenuis Hilgendorf; Fundort: Steinheim;

Fig. 5. Teleoconch; beginnende Skulpturbildung; SMNS/ZI 8641. — Maßstab =
1000 Jim.

Fig. 6. Protoconch; SMNS/ZI 8640. - Maßstab = 40 pm.
Fig. 7. Teleoconch; beginnende Abflachung der Windungen mit quasi tetragonalem

Querschnitt; beginnende Wulstbildung an der Sutur SMNS/ZI 8649. — Maßstab
= 400 Jim.

Fig. 8. Gyraulus sulcatus Hilgendorf; Fundort: Steinheim; Teleoconch; abgeleitet von
G. tenuis; SMNS/ZI 8650. - Maßstab = 1000 jim.
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Tafel 8

Gyraulus trochiformis Stahl; Fundort: Steinheim;

Fig. 1. Teleoconch; abgeleitet von G. sulcatus; SMNS/ZI 8647. - Maßstab = 1000 ^m.
Fig. 2. Protoconch; SMNS/ZI 8639. - Maßstab = 100 \im.

Fig. 3. Teleoconch (Detail); an den Kreuzungsstellen der Skulpturlinien sind Vertie-

fungen sichtbar, welche als Bruchstellen von Haaren (vgl. Taf. 6, Fig. 8) zu
deuten sind; SMNS/ZI 8639. - Maßstab = 200 ^im.

Fig. 4. Protoconch (Detail); vermehrte Zahl von Streifen ist ein abgeleitetes Merkmal
innerhalb der Evolutionsreihe von Gyraulus „multiformis" (vgl. G. kleini,

Taf. 7, Fig. 4) und übersteigt die Variationsbreite rezenter Spezies der Gattung
(vgl. Kap. 4.3.4.); SMNS/ZI 8639. - Maßstab = 40 ^im.

Gyraulus revertens Hilgendorf; Fundort: Steinheim;

Fig. 5. Teleoconch; die stärkere Kommarginalskulptur ist ein Unterscheidungskrite-

rium zu Gyraulus kleini, der ähnliche Form und Größe besitzt; SMNS/ZI 8642.
- Maßstab = 1000 jim.

Fig. 6. Protoconch; SMNS/ZI 8642. - Maßstab = 100 pm.

Gyraulus crescens Hilgendorf; Fundort: Steinheim;

Fig. 7. Teleoconch; SMNS/ZI 8643. - Maßstab = 400 pm.
Fig. 8. Protoconch; SMNS/ZI 8643. - Maßstab = 100 pm.
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Tafel 9

Gyraulus costatus v. Klein; Fundort: Steinheim;

Fig. 1. Teleoconch; SMNS/ZI 8638. - Maßstab = 200 jim.

Fig. 2. Protoconch; SMNS/ZI 8638. - Maßstab = 40 pm.
Fig. 3. Teleoconch; größere Form (var. major Hilgendorf) mit verminderter!

Skulptur; SMNS/ZI 8652. - Maßstab = 200 pm.

Gyraulus denudatus Hilgendorf; Fundort: Steinheim; Teleoconch;

Fig. 4. Abgeleitet von G. costatus; beginnende Entrollung; SMNS/ZI 8652. — Maßstab'
= 200 pm.

Fig. 5. Fortgeschrittene Entrollung und beginnende Skulpturreduktion; SMNS/ZI
8652. - Maßstab = 200 \x.m.

Fig. 6. Fortgeschrittene Entrollung und Translation; SMNS/ZI 8652. — Maßstab
200 i^m.

Fig. 7. Fortgeschrittene Entrollung und Skulpturreduktion (vgl. Armiger crista, Taf. 5,

;

Fig. 2); SMNS/ZI 8652. - Maßstab = 200 ^im.

Fig. 8. Regelmäßiger Skalaride ohne Skulptur; vgl. Kap. 4.5.3.; SMNS/ZI 8652. - Maß-
stab = 100 Jim.
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Tafel 10

Murex pecten Lightfood; vgl. Kap. 4.4.1.5.

Fig. 1. Habitus — ca. x0,7.

Fig. 2. Perspektive auf die Spitze des Siphos, d. h. die Bewegungsrichtung des Tieres;!

Spitzen der Dornen liegen annähernd in einer basalen Ebene; dadurch entsteht

„Käfigbildung"; Enden der Dornen sind senkrecht zur Sedimentoberfläche

orientiert, nicht waagerecht, wie es eine Auslegerfunktion erwarten ließe.

Fig. 3. Perspektive auf den Apex; Periodik der Dornenbildung im Winkel von 110°;j|

homologe Dornen liegen auf einer Spirale.

Fig. 4. Blick auf die Apertur nahe der Sutur; Pfeil: Übergänge zwischen Laminae-, Rip-
j

pen- und Dornbildung („Dorn" Nr. —a— 0).

Fig. 5. Schuppenartige Laminae zwischen den Rippen, bei seitlicher Ansicht des Gehäu-1
ses.

Fig. 6. Pfeil: Ceratus oder Knackzahn, entstanden aus verschmolzenen Zwischen-

rippen. Nach der Dornbildung erfolgt ein Vorbau des Gehäuses von ca. 5° (bzw.

4 mm bei diesem Individuum), der in einem gezähnten Mündungsrand ein zeitli-

ches Ruhestadium erreicht. Aus den Nähten der Dornen gehen Kiele hervor, diel

in den Zahnzwischenräumen in einem rötlichen Pigmentfleck enden. Kürzere]

Dornen sind stärker nach unten geneigt.

Fig. 7. Muster der Dornbildung in Abschnitt I (vgl. Abb. 36); große Dornen besitzen]

kleine Nachbarn; hierarchische Größendifferenzierung durch laterale Inhibition

als universelles Bauprinzip bei Mollusken (vgl. Abb. 15); Stärke der Pigmentein-

lagerungen am Rand ist mit Dorngröße korreliert.
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