BERLINER
GEOWISSENSCHAFTLICHE
ABHANDLUNGEN

Reihe E  Band 32

Frank Riedel

Ursprung und Evolution der
,.hoheren‘ Caenogastropoda

17 18 19 F) 2 2 Terebridae
] : | = & £ 3 B e
; i d engLupp
- 205
| e ; Vi
i 1 3 10 H R 13 14 Conus
| (i
| 4 s 3
L] i a
s 6 Conorbis
2 3 »
i
Borsoninae

FU . TU . TFH
Berlin
2000



BERLINER GEOWISSENSCHAFTLICHE ABHANDLUNGEN

Reihe A: Geologie und Paldontologie - Reihe B: Geophysik - Reihe C: Kartographie
Reihe D: Geoinformatik - Reihe E: Paliiobiologie

Herausgegeben von geowissenschaftlichen Instituten der Freien und der
Technischen Universitidt Berlin sowie von der Technischen Fachhochschule Berlin

Reihe E: Paldobiologie

Schriftleitung: Prof. Dr. Helmut Keupp, FU Berlin

Editorial Board:
Prof. Dr. B. Erdtmann, TU Berlin
Prof. Dr. B. Krebs, FU Berlin
Prof. h.c. Dr. W. Krutzsch, FU Berlin
Prof. Dr. J. Reitner, Georg-August-Universitdt Géttingen
Dr. R. T. Becker, Naturkundemuseum, Humboldt-Universitiat Berlin

ISBN 3-89582-077-6 - ISSN 0941-7338
Selbstverlag Fachbereich Geowissenschaften, FU Berlin
Alle Rechte liegen beim Autor
Druck: G. Weinert GmbH, Saalburgstralle 3, D-12099 Berlin




[Berliner geowiss. Abh. | E32 | 1-240; 21 Tafeln | Berlin 2000

Ursprung und Evolution der "hoheren" Caenogastropoda

Eine palaobiologische Konzeption

Frank Riedel

Zusammenfassung: Die "héheren" Caenogastropoden umfassen viele tausend rezente und fossile Arten. Thre
charakteristischen Gehiduse haben gewohnlich einen hohen Wiedererkennungswert, sind haufige Elemente
fossiler Ablagerungen und eréffnen damit ausgezeichnete Moglichkeiten neontologische und palédontogische
Studien zu korrelieren. Das Ziel solcher Studien ist hier, Evolution nachzuzeichnen, um sie dann auch inter-
pretieren und letztlich verstehen zu konnen. Es wurde ein tendenziell holistischer Arbeitsansatz gewdahlt, der
die Synthese gehdusemorphologischer, anatomischer, molekulargenetischer, reproduktionsbiologischer, ¢kolo-
gischer und biogeographischer Daten in die zeitliche Dimension iibersetzt und damit in den Kontext der Geo-
dynamik stellt. Diese Vorgehensweise wird als paldobiologische Konzeption bezeichnet.

Im Ergebnis stehen folgende Erkenntnisse und darauf basierende MaBnahmen: die "hdheren" Caenoga-
stropoda sind sehr wahrscheinlich monophyletisch und werden als Uberordnung Latrogastropoda nov. klassifi-
ziert. Die Ordnung Neomesogastropoda ist paraphyletisch und Teile von ihnen reprasentieren die Stammgrup-
pe der Ordnung Neogastropoda. Es zeigt sich, daB viele der neontologisch klar zu definierenden evolutiven
Linien, ohne weitere paldontologische Studien, im systematischen Vakuum wurzeln. Die stammesgeschichtli-
chen Liicken kénnen nun anhand von Merkmalsabgrenzung - nach "unten" und nach "oben" - definiert bzw.
abstrahiert werden und als Phantombilder fiir zukiinftige Recherchen dienen.

Auf Grundlage der phylogenetischen Analysen wurde eine weitreichende Revison der Klassifikation erfor-
derlich und durchgefiihrt.

Der Ursprung der Latrogastropoda nov. kénnte in einer Linie liegen, welche auch zu der Stammgruppe
der Rissoidae fithrt. Letztere und die potentielle Latrogastropode Maturifisus traten erstmals im Jura in
Erscheinung. Erste signifikante Radiationen der Latrogastropoda nov. gingen mit der postneokomen welt-
weiten Erwdrmung und der entsprechenden Tropisierung der Tethys einher. Mit Beginn der Oberkreide diffe-
renzierten sich die Latrogastropoda infolge einer Reihe von Schliisselinnovationen in ihre Hauptlinien. Die
Wende vom Meso- zum Kénozoikum spiegelt sich in der systematischen Entwurzelung der im Rezenten
persistierenden Taxa wider; d.h. viele (noch genauer zu definierende) Stammlinien sind in der Erdneuzeit nicht
mehr vertreten. Die weitere Evolution der Latrogastropoda nov. ist durch extreme Radiationen im Fozin und
im Miozin gepragt. Die neogenen supragenerischen systematischen Einheiten zeigen bereits eine hohe Uber-
einstimmung mit rezenten Pendants. Der relativ starke Wandel paldobiogeographischer Beziige im Neogen
korreliert also nicht mit evolutiven Innovationen von tibergeordneter Bedeutung.

Abstract: The "higher" caenogastropods are represented by many thousand Recent and fossil species. Their
characteristical shells can usually be well recognized and are frequently found particularly in marine Cenozoic
deposits, thus offering excellent possibilities in respect of correlating neontological and palaeontological
studies. Aim of such studies is here to trace evolution in order to obtain a basis for interpretation and actual
insights respectively. A more or less "holistic" approach was chosen, which translates the synthesis of concho-
logical, anatomical, molecular genetical, reproductive biological, ecological and biogeographical data into the
past and thus regarding evolution in the context of geodynamics. This approach is labelled palacobiological
conception.,

The different avenues of research led to the following results: the "higher” caenogastropods are very
probably monophyletic and are classified as superorder Latrogastropoda nov. The order Neomesogastropoda
is paraphyletic because it includes the stem lineage of the Neogastropoda. It becomes apparent that many of the
evolutionary lineages, which can be well defined by neontological means, are not yet correspondingly recog-
nized in the fossil record and therefore are rooted in a systematic vacuum. The phylogenetic gaps can be de-
fined or considered respectively by analyzing the direction of the evolution of morphological characters, which
e.g. allows the creation of hypothetical fossils, which can be searched for.

Based upon the phylogenetic analyses, the necessity of a far-reaching revision of the classification became
evident and consequently was conducted.



The origin of the Latrogastropoda nov. could be found in a lineage, which also leads to the stem-lineage of
the Rissoidae. The latter and the potential latrogastropod Maturifusus both appeared in the Jurassic for the
first time. First significant radiations of the Latrogastropoda nov. correlated with the postneokomian global
warming and corresponding tropical climate of the Tethys ocean. During the early Upper Cretaceous the
Latrogastropoda nov. experienced key innovations which promoted the differentiation into their main lineages.
The turn to the Cenozoic was accompanied by the systematic uprootal of taxa which persist in the modern
fauna, which means that many stem-lineages (to be defined in detail) have not been detected in the Cenozoic.
The Cenozoic evolution of latrogastropods is characterized by extreme Eocene and Miocene radiations. Neo-
gene suprageneric systematic units show already great morphological correspondence with their Recent coun-
terparts. Therefore the relatively strong change of palacobiogeographic relations in the Neogene is not mir-
rored by principal evolutionary innovations.

Anschrift des Verfassers: Frank Riedel, Freie Universitit Berlin, Institut fiir Paldontologie, Malteserstr.74-
100, Haus D, D-12249 Berlin; Email: palacont@zedat.fu-berlin.de
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1. Einleitung

Warum ausgerechnet die Stammesgeschichte der
"héheren" Caenogastropoda erforschen? Was fiir
den AuBenstehenden wie ein hochspezielles Thema
anmutet, ist fiir Malakozoologen ein weites, kaum
zu iiberschauendes Arbeitsfeld. Die Zahl der rezen-
ten Arten liegt irgendwo zwischen 10000 und
20000, zu denen einige tausend fossile Pendants
addiert werden kénnen.

Die "hoheren" Caenogastropoda tragen oftmals
auffillige bis spektakuldre Gehduse, an denen
weder Sammler noch Wissenschaftler ohne weiteres
vorbeisehen kénnen. So haben auch die meisten
Schneckenforscher schon wissenschaftlich mut
ihnen gearbeitet, was sich in einer gewaltigen
Anzahl entsprechender Publikationen widerspiegelt.
AuBer vielleicht fiir ein paar Spezialisten scheinen
die Zusammenhinge mit jeder zusétzlichen Publi-
kation stirker zu verschwimmen, was sich nicht
zuletzt daran zeigt, daB sich immer mehr Malako-
zoologen auf die Bearbeitung einiger weniger
Familientaxa beschrinken - nach dem Motto: weni-
ger ist manchmal mehr. Folgt man dieser Ansicht
prinzipiell, dann wberlaBt man den Erkenntnisge-
winn, der sich aus iibergeordneten Korrelationen
und Konstellationen ergeben kann, den Theoreti-
kern. Das kann nur zu einer miiden Bilanz fiithren,
da entsprechendes Detailverstandnis in der Regel
fehlt und oft falsche Generalisierungen die Folge
sind.

Die Alternative soll hier vorgefihrt werden:
Der Spezialist sucht die systematische Breite und
abstrahiert den Erkenntnisgewinn selbst. Die
"héheren" Caenogastropoda sind nicht nur im
Rezenten in nahezu allen marinen Okosystemen zu
finden, sondern reprisentieren bereits ab der oberen
Kreidezeit hiufige Elemente entsprechender Mala-
kofaunen. Damit sind die externen Voraussetzungen
gegeben, die gesteckten Ziele erreichen zu konnen
(siehe 1.2.).

1.1. Stand der phylogenetischen Forschung

Primdre Vergleichsbasis samtlicher moderner
phylogenetischer Betrachtungen ist die Arbeit von
Johannes Thiele (1929), der in seinem "Handbuch
der Systematischen Weichtierkunde" Gattungs-
diagnosen der zu seiner Zeit bekannten rezenten
"hoheren" Caenogastropoda in einen breiten
systematischen Kontext stellte und entsprechend
klassifizierte. Die Caenogastropoda gliederten sich
bei Thiele (1929) noch in Mesogastropoda und
Stenoglossa (= Neogastropoda). Letztere wurden in
die vier Uberfamilien (Thieles "Stirps") Muricoi-
dea, Buccinoidea, Volutoidea (inklusive Cancellari-
idae) und Conoidea (= Toxoglossa) differenziert.

Die Stammesgeschichte ergab sich beildufig aus der
Reihenfolge der Klassifikation, d.h. die Stenoglossa
folgten auf die Cassoidea (= Doliacea in Thiele,
1929). Diese phylogenetische Skizze dominiert bis
heute die Lehrbiicher. Wenz (1938-44) erginzte
Thieles Zusammenstellung um zahlreiche fossile
Taxa.

Die Klassifikation von Taylor und Sohl (1962)
orientierte sich weitgehend an Thiele (1929) und
Wenz (1938-44), mit dem hier relevanten Unter-
schied, dafl die Mitridae (zuvor Volutoidea) als
Mitracea gemeinsam mit den Conacea zu den To-
xoglossa gestellt wurden. Hieraus ergab sich eine
taxonomische Ungleichgewichtung, die dadurch
aufgelost wurde, dafl die verbliebenen Stenoglossa
(nach Thiele, 1929) ihren Namen behielten und
unter dem gemeinsamen Dach Neogastropoda den
Toxoglossa  gleichberechtigt  gegeniibergestellt
wurden (Taylor & Sohl, 1962).

Diese "Hypothesen" zur Phylogenese der
"hoheren" Caenogastropoda wurden durch Ponder
(1973a) im Rahmen seiner Suche nach dem
Ursprung der Neogastropoda radikal in Frage
gestellt. Der neue Ansatz spiegelte sich in seiner
Klassifikation wider, in welcher Ponder (1973a) die
drei stenoglossen Uberfamilien in den Muricoidea
zusammenfuhrte, und zwar unter Herausnahme der
Cancellariidae, die ebenfalls Uberfamilienstatus
(vergl. Olsson, 1970) erhielten sowie unter Ein-
gliederung der Mitridae, die er nicht als toxoglosse
Schnecken ansah. Die Neogastropoda setzten sich
also aus Muricoidea, Cancellarioidea und Conoidea
zusammen. Die nach Ponder (1973a) monophyleti-
schen Neogastropoda wurden nun nicht mehr von
neotaenioglossen Caenogastropoda (z.B. Cassoi-
dea) hergeléitet, sondern alternativ von Archaeoga-
stropoda oder "niederen" Caenogastropoda, speziell
den hauptsdchlich paldozoischen Subulitoidea
(siche Wenz, 1938-44; vergl. Niitzel, 1998). Die
erste Alternative wurde von Haszprunar (1988)
widerlegt, der nachwies, daB die Caenogastropoda
monophyletisch sind. Die verbliebene Hypothese
wird von Ponder (mindliche Mitteilung, 1998)
weiterhin vertreten.

Haszprunar (1988) analysierte die GroBtaxa
(Uberfamilien und héher) der Gastropoda und po-
stulierte eine phylogenetische Hypothese, die einen
gemeinsamen Ursprung der "héheren" Caenogastro-
poda fiir moglich hélt und in der die Neogastropoda
aus den neotaenioglossen Caenogastropoda hervor-
gehen. Taylor und Morris (1988) synthetisierten
neontologische und paldontologische Daten, um die
Phylogenese der Neogastropoda skizzieren zu
kénnen. Die Schliisselrollen spielten bei Taylor und
Morris (1988) die mesozoischen Purpurinidae, die
als mogliche Schwestergruppe der Neogastropoda
angesehen wurden und die Columbellinidae (vergl.



Kapitel 5), welche die Autoren als Stammgruppe
sowohl der Cypraeoidea als auch der Cassoidea
diskutierten. In der Klassifikation moderner Neo-
gastropoda folgten Taylor und Morris (1988) der
Gliederung von Ponder (1973a) und pladierten fiir
die Monophylie des Taxons. Der Ursprung der
"héheren" Caenogastropoda wurde nicht gesucht.

In einer paldobiologischen Konzeption definier-
ten Bandel und Riedel (1994) einen Teil der neotae-
nioglossen Caenogastropoden als Neomesogastro-
poda, mit den evolutiven Hauptlinien Simrothina
und Troschelina. Bandel (1997) vermutete einen
gemeinsamen Ursprung von Neomesogastropoda
und Neogastropoda in der Unterkreide.

Auf der Basis anatomischer Merkmale, insbe-
sondere der vorderen Nahrungstrakte, wagte Kantor
(1996) eine systematische Neubewertung der Neo-
gastropoda und klassifizierte diese in die funf
GroBtaxa Cancellarioidei, Conoidei, Olivellidoidei,
Pseudolividoidei und Muricoidei. Die Monophylie
der Neogastropoda sah Kantor bestéatigt, ohne einen
Aulengruppenvergleich, z.B. mit den Neomeso-
gastropoda vorgenommen zu haben. Paldontolo-
gische Daten wurden von Kantor (1996) nicht
beriicksichtigt.

Ponder und Lindberg (1997) entwarfen fiir die
Gastropoda  stammesgeschichtliche Hypothesen
nach dem Hennig'schen Prinzip der phylogene-
tischen Systematik (Hennig, 1950). Beziiglich der
"héheren" Caenogastropoda demonstrieren kontra-
stiecrende Aussagen wie "Neogastropods are well
defined, ... " und "Most neotenioglossan super-
familial groupings have not been included in the
analysis" (Ponder & Lindberg, 1997), daf Thieles
(1929) Ableitung der Neogastropoda aus den
"hoheren" neotaenioglossen Gastropoden gar nicht
getestet wurde. Nach dem Modell von Ponder und
Lindberg (1997) reprasentieren Muricidae und
Conoidea Schwestergruppen, die gemeinsam das
Adelphotaxon der Buccinidae bilden. Direkt basal
dazu stehen die Ranellidae (Cassoidea). Wettere
hier relevante Familientaxa wurden nicht in die
Analyse integriert.

In den letzten Jahren erschien eine Reihe mole-
kularsystematischer Arbeiten, in denen "hohere"
Caenogastropoda involviert sind (siche Kapitel 4).
Eine phylogenetische Hypothese fiir die Neogastro-
poda auf Basis von 18S rDNA und Cytochrom-c-
Oxidase-I legten Harasewych et al. (1997) vor, mit
dem Ergebnis, daB Muricoidea und Buccinoidea
monophyletische sowie Volutoidea und Conoidea
paraphyletische Taxa représentieren. Cancellari-
oidea wurden nicht analysiert, die Schwestergruppe
der Neogastropoda nicht gesucht.

Auf die hier skizzierten wichtigsten Arbeiten zur Thematik
wird noch einmal in den Kapiteln "Molekulare Systematik"
und "Phylogenetische Hypothesen" eingegangen.

Fazit: Die Stammesgeschichte der "héheren” Cae-
nogastropoda ist weitgehend ungeklirt, was damit
korreliert, daB3 ein holistischer Forschungsansatz
bisher fehlt. In keiner Studie wurden neontologische
(emschlieBlich Molekulare Genetik) und paldonto-
logische Befunde umfassend und konsequent syn-
thetisiert.

1.2, Problemstellung und Zielsetzung

Die Existenz einer riesigen Anzahl von Publika-
tionen, die sich mit "héheren" Caenogastropoda
befassen impliziert, dafl eine entsprechende Daten-
fiille lediglich einer umfassenden, holistischen Ana-
lyse unterworfen werden muB, um die Stammes-
geschichte dieser Schnecken zu erschliefen. Hier
steht jedoch einerseits die Relativitit bestimmter
Parameter im Wege, und andererseits gibt es trotz
der Datenfiille noch essentielle Erkenntnisliicken,
die nur durch weitere Forschung geschlossen
werden kénnen.

Relative Merkmalsbewertungen - z.B. "lange
Proboscis" oder "grofe Speicheldriise” - sind ohne
entsprechende Dokumentation nicht vergleichbar
und machen eine interne Objektivierung der Daten
unabdingbar, will man nicht prinzipiell auf sie
verzichten. Dieses ist das Grundmotiv, warum zu
den meisten Familientaxa eigene anatomische
Untersuchungen durchgefiihrt wurden.

Unter Zoologen ist die Ansicht verbreitet, daf
zahlreiche Gehédusetypen der Gastropoden konver-
gent entstanden sind; d.h. auf der Basis von Gehiu-
semerkmalen allein wire demnach eine phylogene-
tische Analyse nicht méglich. Hier soll gezeigt wer-
den, daB eine konsequent ontogenetische Betrach-
tung der Gehduse Merkmalskomplexe erschliefit,
die in der Regel zur Auflésung vermeintlicher Kon-
vergenzen filhren. Die Konsistenz solcher Gehiuse-
merkmale wird durch korrelierte Merkmale insbe-
sondere der Weichkorper aufgezeigt. Beispielhaft
sei der Mantelrandtentakel olivider Schnecken
genannt, dessen Ausformung mit der charakteri-
stischen Eintiefung der Gehdusesutur korreliert
(siche 3.11.6.).

Der Nachweis, dal Gehdusemerkmale mit ana-
tomischen, reproduktionsbiologischen und 6kolo-
gischen Parametern korrelieren, ist Grundvoraus-
setzung fiir eine erfolgreiche Translation aktuali-
stischer Erkenntnisse in die Vergangenheit. Die
Synthese neontologischer und paldontologischer
Daten wird hier als paldobiologische Konzeption
bezeichnet und steht fir die vierdimensionale
Betrachtung der Evolution.



Die Erforschung der Phylogenese der "héheren”
Caenogastropoda erlaubt bzw. erfordert teilweise
sogar die Verkniipfung von Momentaufnahmen zu
Prozessen. Die stratigraphische Abfolge 14t einer-
seits die Lesrichtung der Evolution (inklusive
Heterochronie) besser oder iiberhaupt erkennen und
andererseits kénnen z.B. die relativen molekularen
Alter kalibriert werden. Phylogenetische Regeln wie
die von Dollo (in der Evolution einmal verloren-
gegangene Strukturen oder Funktionen koénnen nicht
erneut erworben werden) oder von Cope (stetige
GroBenzunahme in phylogenetischen Reihen) wer-
den falsifizierbar.

Eine breit angelegte, moglichst holistische Auf-
arbeitung der Phylogenese erlaubt es z.B. auch,
iterative Evolution, Homoplasien oder Extrem-
evolution deutlicher zu kennzeichen. Die Proble-
matik sowohl der Extremevolution als auch der
Pocilogenie wird in einem Experiment mit UV-
Strahlung angekratzt, welche einen natiirlichen
Umwelt- und potentiellen Steuerungsfaktor der
Evolution reprasentiert.

Getestet werden soll hier auch, welchen Einfluf}
die Geodynamik auf die Paldobiogeographie der
"hoheren" Caenogastropoda nahm und wie sich die
grofen Faunenschnitte (u.a. an der Wende von der
Kreidezeit zum Tertidr) in deren Evolution wider-
spiegelten.

Das tibergeordnete und von der Thematik unab-
hingige Ziel ist es, dieser Studie einen falsifi-
zierbaren Charakter zu verleihen, indem der Daten-
satz entsprechend klar préasentiert wird. Es soll
moglich sein, die "Phylogenetische Hypothesen"
ohne grofen Aufwand zu testen, und das schliefit
den potentiellen Entwurf alternativer Hypothesen
ein - entweder auf Basis des hier zur Verfigung
gestellten Datensatzes oder unter gezielter Erweit-
erung desselben.
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2. Material, Methoden und Termini
2.1. Material

Eine alphabetische Auflistung der abgebildeten
Taxa im Kontext ihrer Sammlungskoordinaten
erscheint im Appendix 2. Diese Informationen
werden hier einerseits erginzt und zwar um die
Fossilfundstellen aus denen Material untersucht,
jedoch im folgenden nicht dokumentiert ist und
andererseits im Hinblick auf die Erlauterungen zu
den angewendeten Methoden einleitend zusammen-
gefafit.

Rezentmaterial: Die meisten der hier untersuchten
Schnecken (sieche Appendix 2) stammen von eige-
nen Aufsammlungen: Neuseeland mit Schwerpunkt
Otago (Portobello Marine Station) - Oktober/
November 1990; Australien mit Schwerpunkt
Heron Island und Lizard Island - Dezember 1990
bis Februar 1991; Bali (Indonesien) - Mérz 1991;
Cebu (Philippinen) - Februar/Mérz 1994; Bretagne
- Juli/August 1996, Bahamas mit Schwerpunkt
Eleuthera - Mirz 1997; Isla de Margarita (Vene-
zuela) - November 1997.

Materialerganzungen erfolgten durch folgende
Kollegen: David Herbert (Pietermaritzburg) stellte
eine vor der Kiiste Natals (Stidafrika) genommene
Schillprobe zur Verfiigung. Praynesh Moorthy
(Porto Novo) brachte von Fischern vor der Kiiste
Tamil Nadus (Indien) gefangene Gastropoden in
Alkohol fixiert nach Berlin. Horst Weikert
(Hamburg) gestattete die Bearbeitung von Larval-
ehdusen aus Planktonfingen der Meteorfahrt 1987
(Rotes Meer, Fahrtabschnitt 5/5). Bettina von
Riitzen (Wiirzburg) stellte Gehduse von Neoga-
stropoden aus dem Bathyal des Roten Meeres zur
Verfigung. Klaus Bandel (Hamburg) iiberlief
einen Capulus ungaricus, den er im Mittelmeer (bei
Banyuls) aufgegriffen hatte. Bernhard Hausdorf
(Hamburg) verlieh die cancellariide Solatia cf.
piscatoria. Bruce Marshall (Wellington) besorgte

aus dem "Museum of Victoria" (Australien) Indi-
viduen von Thalassocyon tui (Ficoidea).

Der Materialbezug bzw. der Ursprung phylo-
genetisch analysierter DNA-Sequenzen wird im
Kapitel "Molekulare Systematik” im direkten Kon-
text der Auswertung tabellarisch prasentiert.

Fossilmaterial: Gastropoden aus nordamerikani-
schen Ablagerungen wurden von Klaus Bandel
(Hamburg) in Zusammenarbeit mit David Dockery
(Jackson/Mississippi) aufgesammelt und stammen
aus dem oberen Campan und dem Maastricht
(Selma Group) von Mississippi und Tennessee
(Coffee Sand, Owl Creek Formation, Ripley
Formation*), dem Paleozin von Matthew's Lan-
ding* (Alabama, Midway Group) und dem Eozin
von Jackson (Mississippi).

Aus europdischen Ablagerungen untersuchte
Gastropoden stammen aus dem Lower (Apt/Alb)
und Upper (Alb) Greensand (GroBbritannien;
Sammlung Natural History Museum); aus den
campanischen Grinsanden von Vaals, dem Thanet
von Mons (beide Belgien; Sammlung des Konink-
lijk Belgisch Instituut voor Natuurwetenschappen
in Briissel); aus dem Eozin des Pariser Beckens
(Sammlung des Nationaal Natuurhistorisch Muse-
um in Leiden), speziell der Lokalititen Chateau-
rouge®, Daméry*, Fercourt*, Fleury*, Grignon*
(alle Lutet), Gan* (?Ypres/Lutet) und St. Gobain*
(Ypres) sowie aus den Barton Beds von Alum Bay
(GroBbritannien; Sammlung des Nationaal Natuur-
historisch Museum und vom Natural History
Museum iiberlassenes Material).

Die auf den Tafeln 17-21 dokumentierten
Gehéuse stammen von den mit einem Asteriskus (¥)
gekennzeichneten Lokalitéten.

2.2. Methoden

Lebendbeobachtungen: Aut- und Synokologie vieler
Gastropoden wurden auf zahlreichen Tauchgingen
insbesondere im Rahmen der Materialaufsamm-
lungen (siche 2.1.) beobachtet. Zusitzlich wurden
jeweils vor Ort viele spéter zu fixierende Tiere zu-
vor eine Zeitlang in Aquarien gehalten, systema-
tisch beobachtet und oftmals auch ihr Verhalten
getestet.

Planktonfinge und frisch aus Eikapseln ge-
schliipfte Embryonen konnten auf allen Sammel-
reisen mit Hilfe von Binokularen untersucht wer-
den. Photoaufsétze zur entsprechenden Dokumen-
tation standen nur an der Lizard Island Research
Station (Australien) und der Station Biologique
Roscoff (Bretagne) zur Verfiigung.

Fixierung der Weichkorper: Schnecken aller onto-
genetischer Stadien wurden gewohnlich in einer zu




Meerwasser isotonischen MgCi-Losung betdubt,
um eine Retraktion der Tiere in ihr Gehéduse wih-
rend des Fixierungsvorganges zu verhindern oder
zumindest abzuschwichen. Ein Teil der Schnecken
wurde in 5-10%iger Formaldehyd-Losung fixiert,
die meisten jedoch - insbesondere im Hinblick auf
molekulargenetische Untersuchungen - in etwa 70
bis 94%igem Athanol. Zur Untersuchung am
Rasterelektronenmikroskop vorgesehene Embryonen
und Larven wurden fiir 3-6 Stunden in 2.5% See-
wasserglutaraldehyd fixiert.

Anatomie: Die Gehduse wurden mit Hilfe eines
Schraubstockes schonend zerknackt, so daB die
Weichkorper mehr oder weniger unbeschidigt ent-
nommen werden konnten. Anatomische Skizzen
wurden unter Zuhilfenahme eines Binokulars
(Wild) mit Zeichenspiegel angefertigt. Radulae und
Kiefer wurden gewonnen, indem komplette Buccal-
massen herausgetrennt und in eine etwa 15-20%ige
KOH-Losung uberfuhrt wurden. Nach der weit-
gehenden Auflésung des Gewebes wurden die Hart-
teile entnommen, in 35%igem Wasserstoffperoxid
gereinigt und in Eppendorfgefifien in 94%igem
Athanol zur weiteren Verwendung aufbewahrt.

Gehduse:  Fossile  Gehduse  wurden  in
Wasserstoffperoxid (etwa 10%ig) vorgereinigt und
dann ebenso wie ihre rezenten Pendants im Ultra-
schallbad endgereinigt. Intakte Protoconche an
groferen rezenten Adultgehdusen wurden abgeségt,
um sie rasterelektronenmikroskopisch untersuchen
zu konnen. In den convoluten Adultgehdusen von
Cypraea (Cypraeoidea) und Trivia (Lamellari-
oidea) versteckte Protoconche wurden teilweise
herauspréapariert. Eine Reihe von Gehdusen wurden
entlang ihrer Spindel aufgeségt, um den Verlauf
von Columellarfalten zu erkennen.

Experiment UV-Strahlung: Die Durchfithrung
erfolgte an der Station Biologique Roscoff. Ver-
suchsobjekte waren Embryonen in den Eikapseln
von Nassarius reticulatus (Buccinidae). Die Eikap-
seln wurden durch Absammeln von der Braunalge
Fucus serratus (Fucaceae) im Gezeitenbereich und
von in Aquarien ablaichenden Tieren erhalten.

Die lateral abgeflachten, etwa 5 mm hohen, 4
mm breiten und I mm dicken Eikapseln wurden
jeweils in zwei stabile, durchsichtige, ebenbodige
Plastikschachteln tiberfithrt. Die Schachteln wurden
mit 0.6 bzw. 1.1 cm Meerwasser aufgefiillt, so dah
die Eikapseln mit 0.5 bzw. 1 cm Wasser tiberdeckt
waren. Der zweite definierte Abstand, zwischen
Objekt und Strahlungsquelle, betrug 3.5 bzw. 6 cm.

Als Strahlungsquellen standen eine neoLab-UV-
Handlampe Type 6 (6 Watt Leistung) und eine neo-
Lab-UV-Handlampe Type 12 (12 Watt Leistung)

mit jeweiligen Wellenlédngen von 254 nm bzw. 366
nm (umschaltbar) zur Verfugung. Da keine entspre-
chenden Versuche publiziert waren, mufte die
Wirkung der UV-Strahlung auf die intrakapsuléren
Embryonen in Testreithen erst herausgefunden wer-
den. Unter Zuhilfenahme von Zeitschaltuhren wur-
den die Eikapseln anfangs sehr kurz (30 Minuten)
bzw. sehr lang (24 Stunden) bestrahlt und keine
bzw. eine komplett letale Wirkung beobachtet.

Die gewiinschte Konstellation, daB einige Em-
bryonen im Strahlungsschatten anderer unbescha-
digt bletben und den Dotter anderer, beschidigter
Embryonen fressen (Abb.T6/13,14), wurde nach
5.5 Stunden Strahlungsdauer mit einer Wellenldnge
von 254 nm, einer Leistung von 12 Watt, einem
Abstand zwischen Objekt und Strahlungquelle von
6 cm und einer Wasserbedeckung der Eikapsel von
1 cm erreicht. Drei Tage nach der Bestrahlung
wurden die Embryonen fixiert (Abb.T6/13).

Rasterelektronenmikroskopie: Etwas aufwendiger
war nur die Vorbereitung der embryonalen und
larvalen Weichkorper. Die in Seewasserglutaralde-
hyd fixierten Stadien wurden tiber eine Alkohol-
reihe dehydriert und mit Hilfe eines Exsikkators
getrocknet. Um die Objekte letztendlich moglichst
schadensfrei (z.B. ohne Risse) und sauber doku-
mentieren zu konnen, wurden zuvor Préparat-
Behandlungskapseln der Firma Agar Scientific wie
folgt eingesetzt: der Kapselboden wird mit einem
Skalpell abgetrennt, der porése Kapseldeckel dann
abgehoben und eine etwa 5-7 mm durchmessende
Offnung hineingeschnitten. Auf die Innnenseite des
Deckels und dessen Rénder deutlich itiberragend,
wird ein vorher zurechtgeschnittenes Stiick ultra-
feine Gaze (Maschenweite 20 pm) gelegt und dann
zwischen Deckel und Kapsel eingeklemmt. Auf die-
ser Gaze liegend konnen dann die winzigen Objekte
bequem gehandhabt und in die notwendigen chemi-
schen Medien twberfilhrt werden (unpublizierte
Methode von A. Scharenberg).

Samtliche Praparate - Gehduse, Radulae,
Kiefer, getrocknete Weichkorper - wurden auf mit
graphitischen Leit-Tabs (Firma Plano) beklebte
Probenteller tberfiihrt. Radulae wurden grobten-
teils einen dimnen Draht (Gitarrensaiten) iiber-
querend befestigt, um dort eine Biegung des
Radulabandes und eine Aufrichtung der Zihne,
dhnlich wie beim lebenden, fressenden Tier zu
erhalten. Relativ groBfe Gehduse wurden zur
besseren Ableitung der Elektronen zusitzlich mit
einem Kohlenstoffkleber (Leit-C, Firma Plano) am
Probenteller befestigt.

Je nach Objekt wurden die Proben 3-6 Minuten
mit Gold beschichtet und mit Hilfe eines Raster-
elektronenmikroskopes der Firma Cambridge unter-
sucht und dokumentiert.
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Vermessungen: Weichkorper wurden auf Millime-
terpapier gelegt, um die absoluten Mafle zu
erhalten. Insbesondere Organlingen wurden mit
einem 1 mm breiten Millimeterpapierstreifen aufge-
nommen, der aufgrund seiner geringen Breite
biegsam genug ist, auch gekrimmte Organe wie
z.B. den Penis direkt zu vermessen.

Parameter der am Rasterelektronenmikroskop
untersuchten Objekte wurden anhand von Video-
prints und Photographien aufgenommen. Zur
Errechnung absoluter Dimensionen wurden die ent-
sprechend dokumentierten MaBstabslinien benutzt
bzw. morphologische Elemente direkt ausgezihlt
(un.a. Radulazahnreihen). Windungszahlen und
Héhen der Protoconche wurden nach Riedel (1995:
Fig.1) ermittelt.

Molekulargenetische Untersuchungen: DNA-Ex-
traktion: Es wurde die Chelex-Methode nach
Walsh et al. (1991) mit folgenden Modifikationen
angewendet. In der Regel wurden Teile des
jeweiligen Schneckenfulles in winzige Teile zerlegt
und in ein mit 0.5 ml autoklavierter 5%iger Chelex-
100-Losung (Biorad/Miinchen) gefulltes 1.5 ml
Reaktionsgeféal iiberfiihrt. Dann wurden 25 pl DTT
(100 mM; Bohringer/Mannheim) und 20 pl Pro-
teinase K (20 mg/ml; Bohringer) zugefihrt und die
Mischung fur 1-3 Stunden bei 52 °C (Thermo-
block: Eppendorf/Hamburg) inkubiert und dabei
geschiittelt (1000 rpm). Die Abtrennung der Chelex
Resinattropfen erfolgte mit Hilfe einer Mikro-
zentrifuge (I min bei 12000 g). Das Resinat
verblieb als Kiigelchen am Boden des Reaktions-
gefiBes, wihrend die DNA aufschwamm. Die DNA
wurde entweder direkt fur die Polymerase-
Kettenreaktion (PCR) eingesetzt oder bei minus
20°C zwischengelagert.

Primer und PCR: Die fiir die PCR und direkte
Sequenzierung von PCR-Produkten benutzten
Primer wurden von der Firma Pharmacia Biotech
bereitgestellt (hergestellt von Genosys; Cambridge/
UK). Primer, Zusammensetzung der Standard-PCR
und Durchfiihrung thermischer Zyklen zur PCR-
Bestimmung sind in Séller und Riedel (1999)
beschrieben.

DNA-Sequenzierung: Die direkte Sequenz-
ierung der PCR-Fragmente erfolgte mit dem
"PRISM  ReadyReactionDyeDeoxy Terminator
AmpliTaqFS-Kit", den Anwendungsvorgaben des
Herstellers (PE-Applied Biosystems/Weiterstadt)
folgend. Zyklische Sequenzierung erfolgte in ins-
gesamt 25 Zyklen (siche Soller & Riedel, 1999).
Elektrophoretische Trennung und Online-Analyse
der Sequenzreaktionen wurden mit einem automa-
tischen Sequenzierer {ABI 377) auf Polyacrylamid-

Gel (LongRanger, FMC Bioproducts, Biozyn/
Oldendorf) durchgefiihrt. Die DNA-Sequenzen
wurden in die EMBL Datenbank gestellt (fiir
Zugriffscodes siehe Soller & Riedel, 1999).

Phylogenetische Analyse: DNA-Sequenzen
wurden mit Hilfe des Programms MEGALIGN (La-
sergene, DNASTAR) linear ausgerichtet ("aligned").
Die Sequenzen wurden dann hinsichtlich ihrer
durchschnittlichen ~ Nukleotid-Zusammensetzung,
threr paarweisen Verhéltnisgleichungen von Tran-
sitionen zu der absoluten Anzahl der Basen-
substitutionen und der paarweisen genetischen
Distanzen mit dem Programm PAUP (Testversion
4.0d64; Swofford, unpubliziert) kalkuliert. Eine
Uberpriifung der Daten erfolgte mit dem Programm
MEGA (Version 1.01; Kumar et al., 1993). Die
prinzipielle Indikation fiir die Existenz phylo-
genetischer Information in den DNA-Sequenzen
wurde durch Kalkulation der Asymmetrien und g;-
Werte (Hillis und Huelsenbeck, 1992) eines nach
dem Zufallsprinzip ausgewshlten Satzes von 10°
Kladogrammen erhalten (Option "Evaluate Random
Trees" in PAUP).

Die Konstruktion der Kladogramme erfolgte
entweder mit MEGA und PAUP (Distanzbidume)
oder ausschlieflich mit PAUP (Parsimoniebdume).
Die fiir die "Neighbor-Joining-Trees" (siche Saitou
& Nei, 1987) benotigten Matrizen der paarweisen
genetischen Distanzen wurden tiber die absolute
Anzahl der Substitutionen erhalten, oder geschitzte
genetische Distanzen wurden mit Hilfe der Tamura-
Nei-Gleichung (Tamura & Nei, 1993) statistisch
korrigiert (u.a. Riickmutationen).

Die Robustheit der Kladen (Distanz- und
Parsimoniebdume) wurde in PAUP mit einer Boots-
trap-Analyse (Felsenstein, 1985) getestet (1000
Replikationen) (fiir weitere methodische Details
siehe Soller & Riedel, 1999 und Kapitel 4).

2.3. Termini und Abkiirzungen

Da einige der in den folgenden Kapiteln benutzten
Termini in der Literatur in unterschiedlicher
Bedeutung verwendet werden, erfolgen hier
entsprechende Definitionen:

Columellarzihnchen: skulpturelles Element, das
weitgehend auf die Aperturinnenlippe beschrankt
1st;

Columellarfalte: skulpturelles Element, das leisten-
artig von ontogenetisch alteren Abschnitten der
Columella zur Aperturinnenlippe verlduft;
Embryogenese: die ontogenetische Phase von der
ersten Zellteilung bis zum Schlupfzeitpunkt;
Embryonalgehiuse: das vom Embryo wihrend des
Schlupfzeitpunktes getragene Gehause;



Embryonalschale: die Schale, die wihrend der
Embryogenese sekretiert wird;

Holokapsulidre Friihontogenese: die Metamor-
phose findet vor dem Schliipfen aus der Eikapsel
statt;

Kommissur: wird hier benutzt fir die in der Regel
kurzen Nervenverbindungen zwischen Ganglien
gleicher Art, also den Cerebralganglien einerseits
und den Pedalganglien andererseits;

Konnektiv: mehr oder weniger lange Nerven-
verbindung zwischen Ganglien unterschiedlicher
Art;

Larvalgehiuse: das wihrend der Beendigung der
Larvalphase, zum Zeitpunkt der Metamorphose
getragene Gehiuse;

Larvalphase: ontogenetischer Abschnitt zwischen
Schlupfzeitpunkt und Metamorphose; holokapsu-
ldre Larven sind Teil der Embryogenese;
Larvalschale: wihrend der Larvalphase sekretierte
Schale;

Osophagusdriise: wird einheitlich fir die groBe,
unpaare Vorderdarmdriise benutzt, inklusive der
sogenannten Leiblein’schen Driise, die sich nur
graduell unterscheidet;

Planktotropher Veliger: Bezeichnung fiir einen
Veliger, der einige Tage bis Monate frei umher-
schwimmt und dessen Metabolismus weitgehend
auf externe Energiezufuhr angewiesen ist; der
Gehausezuwachs in dieser Phase ist méBig bis sehr
grof3;

Protoconch: umfaBt bei Ontogenesen mit semi-
planktischer oder planktotropher Phase die bis zur
Metamorphose gebildete Schale; bei intrakapsulérer
Metamorphose entspricht der Protoconch dem
Embryonalgehduse;

Semi-planktischer Veliger: Bezeichnung fiir einen
Veliger, der Stunden bis wenige Tage frei umher-
schwimmt und dessen Metabolismus weitgehend
auf eigene Dotterreserven zuriickgreift; der Gehau-
sezuwachs in dieser Phase ist entsprechend gering;
Teleoconch: umfafit bei Ontogenesen mit semi-
planktischer oder planktotropher Phase nach der
Metamorphose gebildete Schale; bei intrakapsulérer
Metamorphose entspricht er der dem Embryonal-
gehiuse folgenden Schale.

Die Abkiirzungen in den Abbildungen werden nur
hier und nicht in den entsprechenden Legenden
erklart. Das alphabetische Abkiirzungsverzeichnis
steht allerdings zusitzlich als "Lesezeichen" zur
Verfugung;

A = Auge
AD = Albumendriise
AS = Akzessorische Speicheldriise

BC
BD
BS

CG
DG
bK
EK
EP

FF
FT
GD
GK

HZ

KD
KI

KF
KL
LF
LN
Lv

MA
MD
MF
MP
MR
MS
MT

NA
NR
NT

oD
oM
oP
0OS
ov

PLG
PP
PPF
PPS
PR
PRS
PS
PT

RF

PDG

RCS

il

Il

Il

il

il

I

It

Il

I

i

Il

1l

I

I

Il

il

Buccalmasse oder deren Lage
Bursa copulatrix
Bohrdriise
Basalfortsitze des Siphos
Cerebralganglion
Driisengang
Dotterkugeln
Eikapsel
Epiproboscis

FuB

Fubfalte
Futtertasche
Gonodukt
Giftdriissenkomplex
Hypobranchialdriise
Herz

Kieme

Kapseldriise

Kiefer

Kopf mit Fithlern
Kopflappen

linker Fuhler

larvale Niere
Leiblein-Ventil
Mantel

Magen
Mitteldarmdriise
Mantelfalte
Metapodium
Mantelrand
Mantelsinus
Manteltentakel
Niere

Nacken

Nervenring
Nahrungstrakt
Ovarium
Osophagusdriise
Osphradium
Operculum
Osophagus

Ovidukt

Penis

Pedalganglion
Pleuralganglion
Propodium
propodialer Fortsatz
propodialer Sipho
Proboscis
Proboscissack
Primére Speicheldriise
Prostata

Rectum

Radula oder deren Lage
Receptaculum seminis
rechter Fiihler

11
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RM = Retraktormuskel
RS = Radulasack

S = Schnitt

SBG = Subintestinalganglion

SC = Scaphoconch

SH = Schale

SI = Sipho

SP = Samengangporus oder -papille
SPG = Supraintestinalganglion

SPS = Schnauze oder Pseudoproboscis
SR = Samenrinne

ST = Stomodeum

T = Testis

V = Visceralmasse

VE = Velum

3. Ein Abril} der Biologie der Neomesogastro-
poda und Neogastropoda

In diesem Kapitel werden Daten zu Biogeographie,
Okologie, Geh4usemorphologie, Anatomie und
Ontogenie zusammengetragen. Die Struktur der
Datensynthese soll insbesondere eine Korrelation
anatomischer und schalenmorphologischer Merk-
male erlauben und damit robuste aktualistische
Grundlagen zur Interpretation fossiler Faunen
schaffen.

Im folgenden werden besonders solche aus der
Literatur abstrahierte und eigene Daten synthe-
tisiert, die bereits in einer gewissen taxonomischen
Breite erfalit sind und damit auch eine ausreichende
Vergleichbarkeit fiir phylogenetische Analysen
gewdéhrleisten. Merkmale, die nach dem derzeitigen
Stand der Forschung noch systematisch tber-
geordneter Natur sind, z.B. Spermienstrukturen,
werden hier nicht integriert, jedoch im Rahmen des
Kapitels "Phylogenetische Hypothesen" in Betracht
gezogen.

Die Klassifikation von Ponder und Warén
(1988) dient weitgehend als taxonomischer Leit-
faden der Datensynthese. Ausnahmen werden expli-
zit angemerkt.

3.1, Naticoidea FORBES, 1838
3.1.1. Naticidae FORBES, 1838
3.1.1.1. Verbreitung und Okologie

Naticiden haben nahezu alle marinen Weichsedi-
mente besiedelt, von den Tropen bis in die Polarge-
wisser (u.a. Dell, 1990; Golikov & Sirenko, 1988;
Thorson, 1936), vom Intertidal bis ins Abyssal.
Einige Arten zeigen eine extreme Tiefentoleranz:
z.B. 0-2000 m bei Lunatia alderi (Graham, 1988)
oder 800-4900 m bei Amauropsis sphaeroides
(Bouchet & Warén, 1993), welche zugleich die

maximal bekannte Tiefe der Familie belegt (siche
Anmerkung).

In Lokomotion befindliche Individuen gleiten,
mit dem grofen, durch Wasseraufnahme geschwol-
lenen Fub, tiber (dann vergleichsweise schnell) oder
durch die oberen Zentimeter der Weichsubstrate.
Hierbei legt sich das Propodium iiber den Kopf-
bereich, so daB ein Weichkorperkeil in Kriech-
richtung entsteht, der die Bewegung durch das
Sediment erleichtert (vergl. Trueman, 1968). Der
horizontale Grabvorgang hinterldt bei einigen
Arten eine Spur an der Oberfliche (nach oben
verdringtes Sediment; vergl. u.a. Olividae), z.B.
Polinices mellosus (eigene Beobachtungen), sehr
viel haufiger jedoch nicht. Der Einstrémsipho wird
ebenfalls durch das Propodium geformt (1). Bei
vielen Arten wird das Propodium, zusammen mit
dem Metapodium, benutzt, um Teile des Gehiuses
oder sogar das gesamte Gehduse zu umbhiillen -
letzteres z.B. bei Sinum perspectivum (Meinkoth,
1995). Arten mit besonders groflem Fufl sind
teilweise nicht in der Lage, sich vollstindig in das
Gehause zuriickzuziehen (eigene Beobachtungen).

Naticiden sind ausnahmslos Jéger, relativ spe-
zialisiert auf Weichboden bewohnende Mollusken
(Muscheln, Scaphopoden, Schnecken), jedoch
durchaus opportunistisch innerhalb dieses Nah-
rungsspektrums. Selbst Artgenossen werden als
Nahrung angenommen (Baur, 1992); laut Ziegel-
meier (1954) jedoch kein Aas, laut Bandel (1976¢)
werden dagegen selbst tote Fische gefressen. Dia-
some Mollusken werden aufgrund ihrer relativen
Unbeweglichkeit hiaufiger erbeutet als Schnecken.
Die Beute wird im oder - weniger haufig - auf dem
Sediment angegriffen, jedoch wohl immer im
Sediment gefressen. Epibenthische Opfer werden
mit dem Hinterful gepackt und in das Sediment
gezogen (Hughes, 1985; Ziegelmeier, 1954).

Die Beute wird gewdhnlich angebohrt (siehe
Anmerkung). Der Bohrvorgang erfolgt im Wechsel-
spiel von Radula und Bohrdriisenkomplex (Carriker,
1981). Die Locher sind in der Regel kreisrund, bei
diinneren Schalen auch oval (Ziegelmeier, 1954;
eigene Beobachtungen) und kénnen im Detail von
denen der Muriciden unterschieden werden (siehe
Abb.T21/15). Frisch metamorphisierte Naticiden
sind sofort bohrfahig. Sehr wahrscheinlich ist sogar
bereits der Veliger zum Anbolhren von Larval-
gehédusen in der Lage, da entsprechende Bohrldcher
dokumentiert werden kénnen (Abb. T7/3).

Die grofie Tiefentoleranz mag damit zusammenhingen, daf}
Naticiden hauptséchlich endobenthisch leben, zudem blind
(s.u.) und rauberisch sind und es deswegen fiir eine Art
relativ unwichtig ist, ob sie im durchlichteten oder aphoti-
schen Bereich lebt.

Muscheln, denen beim SchiieBen der Kiappen ein Kork-
streifen zwischen dieselben geklenumt wurde (Veneridae:




Timoclea ovata), sind von Lunatia alderi dennoch mnicht
durch den vorhandenen Offnungsschlitz leergefressen,
sondern ebenfalls angebohrt worden (eigene Versuche an der
Biologischen Station Roscoff, 1996). Dieses steht in
gewissem Kontrast zu den Ausfithrungen von Ziegelmeier
(1954), der fir Lunatia nitida schrieb, da} durch gezieltes
Abtasten der Beute bereits vorhandene Zugénge zum
Weichkérper gefunden werden und der Bohrvorgang dann
entfillt. Da z.B. Scaphopoden kein Operculum besitzen, mit
dem sie ihr Geh#use verschlieBen konnten, also immer einen
Zugang zum Weichkérper “anbieten", jedoch trotzdem
angebohrt werden (w.a. Yochelson et al., 1983; eigene Beob-
achtungen), muB davon ausgegangen werden, daf} es ent-
weder eine gezielte Suche der Naticide nach bereits
vorhandenen Offnungen nicht gibt, sondern beim Einnehmen
der optimalen Bohrposition diese zuféllig entdeckt und dann
wohl auch genutzt werden, oder bestimmte Offnungen zwar
gefunden, aber aufgrund ihrer Lage nicht genutzt werden

3.1.1.2. Adultgehiusemorphologie und Anatomie

Abb.2: Gehausetypen rezenter Naticidae. Ohne Mafstab.

Adultgehiusemorphologie: Die Hohen der dextralen
Gehiuse liegen etwa zwischen 1 cm und 12 cm
(Literatur: siche Verbreitung). Die kleinsten Arten
gehoren zur Gattung Natica, die grofiten zu
Lunatia (siche Meinkoth, 1995). Die Gattungen
werden insbesondere mit Hilfe der Miindungs- und
Umbilikalmerkmale unterschieden. Die Gehéuse-
form reicht von ohrformigen - Sinum - iber
kugelige - viele Natica-Arten - bis hin zu konisch-
eiformigen Formen - Polinices (Abb.2). Die
Columellarseite der Apertur ist hdufig callos.
Skupturelle Elemente der Schale fehlen oder es sind
schwach ausgebildete Lirae vorhanden; eine Aus-
nahme bildet die Axialberippung bei Stigmaulax
sulcatus (Abb.7/12). Die weitmiindigen Formen
sind vergleichsweise diinnschaliger als die engmiin-
digen. Im Karbonatsand lebende Arten tendieren zu
dickeren Schalen. Farbmuster treten relativ haufig
auf, sind meist einfach, teilweise jedoch komplex.

Cernina (= Globularia) ist nach neueren Untersuchungen
(Kase, 1998, Healy, miindliche Mitteilung, 1998) keine
Naticoidee.

Anatomie: Ubersicht: Extrem groBer, schwell-
fihiger FuBl mit gut entwickeltem Propodium und
verbreitertem Metapodium (s.0.); Operculum kalkig
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kénnen, weil die Naticide das Opfer nicht entsprechend
festhalten kann.

Abb.1: Neverita josephinia (nach Ankel, 1936).
Ohne Malistab.

bei Natica s, ansonsten hornig, bei Sinum
reduziert, Augen fehlen; Bohrdriise unterhalb der
Unterlippe - bei Sinum laut Haller (1892) fehlend,
laut Carriker (1981) vorhanden; Mantelhohle flach
und kurz; Eingeweidesack relativ klein.
Mantelhdhlenorgane: Kieme mono-
pectinat; sehr lang und breit, mit relativ hohen, im
Léngsschnitt etwa dreieckigen, beigefarbenen La-
mellen bei Natica (s.u.; Haller, 1892); flachere
Lamellen bei Sinum (Haller, 1892) und Polinices
(s.u.). Osphradium bipectinat, braunliche gerundete
Fiederlamellen (Feinstrukturen bei Maeda, 1988;
Taylor & Miller, 1989), schmal, nahezu Kiemen-
linge bei Natica (Haller, 1892; su.), deutlich
kiirzer bei Sinum (Haller, 1892) und Polinices
(s.u.); vorderes Ende nach hinten gebogen. Hypo-
branchialdriise nicht sicher nachgewiesen (s.u.).
Vorderer Nahrungstrakt: Akrem-
bolischer Riissel, hinter Mundoffnung zwei kréftige
Kiefer (z.B. Ziegelmeier, 1954; Abb.T1/3); Buccal-
hohle bei Sinum (Haller, 1892) weiter als bei
Natica oder Polinices (Reid & Friesen, 1980; s.u.),
mit zwei kleinen bis mittelgrofen Driisen, deren
relativ lange Géange durch den Nervenring fithren;
Osophagusventil (Hirsch, 1915); groBe, unpaare,
integrierte, kompakte Osophagusdriise (Haller,
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1892; Hirsch, 1915; eigene Beobachtungen), mit
Zelltyp wie von Leiblein’scher Driise bekannt (Reid
& Friesen, 1980; siehe Kapitel 2.3.).

Abb.3: Radulahalbreihe von Amauropsis brassiculina
(nach Bouchet & Warén, 1993). Ohne MaRstab.

Die taenioglossen Radulae sind vielfach abge-
bildet worden (u.a. Azuma, 1961; Bandel, 1984;
Bouchet & Warén, 1993; Cemohorsky, 1971b;
Dell, 1990; Golikov & Sirenko, 1988; Kilburn,
1976; Marincovich, 1977; Troschel, 1856-1863).
Charakteristisch sind insbesondere zwei zusitzliche
basale Hocker der Zentralzihne und ein basaler,
zahnformiger Hocker der Lateralia (siehe Anmerk-
ung). Es koénnen mindestens zwei Radula-Typen
unterschieden werden: der eine mit * trapezfor-
migem Zentralzahn (Abb.T1/2) - z.B. Natica,
Polinices, Lunatia, Neverita, Bulbus s.s., Sinum -
der andere mit + halb-elliptischem Zentralzahn
(Abb.3) - z.B. Amauropsis, Falsilunatia. Lateralia
sind meist oligocuspid, Marginalia krebsscheren-
oder sichelformig.

Die basalen Fortsitze der Mittel- und Lateralzéhne schatfen
die zum Bolren bendtigte Stabilitdt, da beim Raspeln jeder
Zaln den vorhergehenden so stiitzt, dafl er nur sehr schwer
abbrechen kann.

Genitaltrakt: Geschlechter getrennt;
Weibchen mit relativ sehr groflem Uterus,
besonders groB bei Sinum (Haller, 1892); Eileiter
zweigeteilt, uteraler Abschnitt (mit Albumen- und
Kapseldriise) dicker und kiirzer als hinterer
Abschnitt, welcher lang (Natica) bis sehr lang
(Sinuwm) ist  und  spiralig aufgerollt bzw.
aufgekniuelt vorliegt (Haller, 1892). Ménnchen mit
zweigeteiltem Samengang, bei Natica (s.u.) in der
Leibeshéhle verlaufend, hinterer Abschmitt dinn
und bei Natica rosettenférmig zusammengelegt
(Vesica seminalis), vorderer Abschnitt dick,
schlaufig oder aufgekniuelt (Prostata) und bei
Natica  geschlossen bleibend  (eigene  Beob-
achtungen); Polinices (s.u.) mit externem, kurzem,
dickem, offenem, vorderem Samengang; Penis dick
tentakelférmig oder abgeflacht fingerférmig; bei
Natica mit basaler Papille (s.u.). Ménnlicher
Genitaltrakt von Sinum nicht beschrieben.

Nervensystem: Cerebralganglien ohne
sichtbare Kommissur,; Pleural- den Cerebral-

ganglien und Pedal- den Pleuralganglien bei Sinum
direkt angelagert, bei Natica durch kurze Kon-
nektive abgesetzt (Haller, 1892; vergl. Bouvier,
1887;). Sehnerven fehlen; Supraintestinalkonnektiv
relativ lang, bei Natica etwas kiirzer als bei Sinum;
Subintestinalkonnektiv  sehr kurz bei  Sinum,
deutlich ldnger bei Natica (Abb.4); linksseitige
Zygoneurie; Pedalganglien kompakt, mit nach vorn
abgesetzten Knoten (Thiele, 1929).

Abb.4: Zentralnervensystem von Natica lineata (nach
Hatller, 1892). Ohne MaRstab.

NEUBESCHREIBUNG zweier Anatomien sowie einer
Radula:

Natica fasciata (Abb.5): Die Anatomie entspricht
weitgehend der von Haller (1892) fiir NMNatica
lineata beschriebenen.

Mantelhdéhlenorgane: Kieme mono-
pectinat, beigefarben, lang und breit, mehr oder
weniger spitz zulaufend, deutlich hinter dem
Osphradium endend; Lamellen im Langsschnitt
etwa spitzwinkelig, ungleichschenklig dreieckig.
Osphradium bipectinat, 2/3 der Kiemenldnge, mit
leichter Einbuchtung im mittleren Abschnitt und
nach hinten gebogenem vorderem Abschnitt, der
seitlich, etwas vor der Kiemenspitze liegt; dicker
weillicher Stiitzstab; dicke, braune, terminal
gerundete Lamellen. Hypobranchialdriise nicht
diagnostiziert, netzartige Struktur vorhanden.

Vorderer Nahrungstrakt: Typischer
Bohrdriisenkomplex (vergl. Carriker, 1981; Ziegel-
meier, 1954), der unterhalb der Offhung der méiBig
langen akrembolischen Proboscis liegt; Buccal-
masse mit kréftigen Kiefern;, Buccalhéhle mit basal
einmiindenden Géngen zweier mittelgrofer, gelb-
weiBlicher Driisen; braune Osophagusdriise sehr
grol und kompakt, den grofiten Teil der Leibes-
hohle einnehmend.

Die Radula (Abb.T1/1,2) zeigt einen * trapez-
formigen - Unterkante 100 pm, Oberkante 55 pm
breit, Hohe etwa 45 pm - tricuspiden Zentralzahn,
mit abgesetzten Schenkeln, deren Enden leicht nach
hinten gebogen sind, und zwei + basalen,
schnabelférmig zulaufenden Verdickungen. Lateral-



zahn etwa 50 pum hoch, mit breiter, verdickter, nach
innen hockerformig vorspringender Basis; breite
Schneide mit spitzem, geschwungenem Haupt-
dentikel, ein bis zwei duberen und zwei bis drei
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imeren Nebendentikeln. Marginalzihne etwa 80
pm lang; innerer Marginalzahn bifid, krebsscheren-
formig, &uflerer Marginalzahn einfach, sichel-
formig.

Abb.5: Anatomische Skizzen von Natica fasciata; a) Ubersicht bei gesffneter Mantelhdhle und b) vorderer Genitaltrakt,
mit in der Leibeshohle verlaufendem Samengang. MaRstabslinie = 5 mm.

Genitaltrakt: Ovidukt nicht untersucht.
Minnchen mit dickem vorderen Samengang, der
lang und aufgekniduelt in der Leibeshohle liegt und
in eine schwammig-drisige, tetraedische Papille
miindet, die der duBeren Basis des Penis entspringt.
Penis dick tentakelformig, terminal verjiingend,
Basis direkt am rechten Kopftentakel.

Sonstiges: Ful} sehr groB, mit gut ausge-
bildetem Propodium; Metapodium mit kalkigem
Operculum. Mantelhohle relativ kurz; Mantelrand
einfach, ohne Siphonallappen. Kopf weitgehend
reduziert; Fithler einfach, ohne Augen und ohne
basale Verdickungen. Beim Kriechen exponierte
Korperteile beigefarben und ohne Musterung,.

Abb.6: Anatomische Skizzen von Polinices mellosus; a) Ubersicht bei gesffneter Mantelhshle und b) Penis mit offener

Samenrinne. MaBstabsiinie a) = 2 cm und b) = 5 mm.

Polinices _mellosus (Abb.6). Die Beschreibung
erfolgt im direkten Vergleich mit Natica fasciata.
Mantelh&hlenorgane: Kiemenlamellen
einfacher, ohne dreieckigen Langsschnitt; Kiemen-
ende gerundeter und vergleichsweise etwas néher

am Mantelrand endend. Osphradium deutlich kiir-
zer, etwa 2/5 der Kiemenldnge; prinzipieller Auf-
bau wie bei N. fasciata, Stitzstab jedoch diinner.
Hypobranchialdriise ebenfalls nicht diagnostiziert.




16

Vorderer Nahrungstrakt: Bohrdri-
senkomplex relativ groBer als bei den genannten
Natica-Arten; zu anderen, oben aufgefiihrten Merk-
malen keine nennenswerten Unterschiede.

Die Radula (Abb.T1/6-9) zeigt den bereits be-
schriebenen tricuspiden Zentralzahn-Typus, dessen
Ober- und Unterkante jedoch deutlicher gebuchtet
sind: Unterkante 160 pm, Oberkante 110 um breit;
Hohe etwa 65 um. Lateralzahn etwa 180 pum lang,
Schneide 90 um breit, 1 Hauptdentikel, innen und
auBen begleitet von jeweils 1-2 rudimentiren
Nebendentikeln; basaler Vorsprung breit, kaum
gebogen, in Raspelhaltung der Schneidenbasis des
néchst jingeren Lateralzahnes aufliegend. Margi-
nalzdhne etwa 170 pm lang, innerer Marginalzahn
bifid sichelférmig, duflerer Marginalzahn einfach
sichelformig,

Genitaltrakt: Weibchen mit groflem
Uterus und zweigeteiltem Eileiter, der kiirzer als bei
Natica lineata ist; Albumendriise etwa ein Drittel
so grofl wie Kapseldriise. Mannchen mit dickem,
kurzem, auf der Leibeshohlenwand verlaufendem,
vorderem Samengang, der von der Prostata bis
unterhalb der Penisspitze offen ist; Penis abge-
flacht, breiter als hoch, mit stumpfer Spitze, Ober-
seite mit Querfalten, linksseitig Runzeln (Abb.6b).

Sonstiges: Prinzipiell wie N. fasciata, je-
doch Fithler mit abgesetzten, basalen Verdickungen,
welche die Lage der Augen stammesgeschichtlicher
Vorfahren wahrscheinlich noch aufzeigen.

Neverita sp. (Abb.T1/4,5), Radula: Die Beschrei-
bung erfolgt in Abgrenzung der Radulae von
Natica fasciata und Polinices mellosus. Der
Mittelzahn entspricht dem trapezoiden Typus der
beiden anderen Arten: Unterkante 150 pm, Ober-
kante 80 um breit; Hohe etwa 70 pm. Lateralzahn
etwa 150 pm lang, Schneide 90 um breit, 1 relativ
weit auBen liegender Hauptdentikel, begleitet von
einem direkt angesetzten, rudimentaren inneren und
einem abgesetzten dufleren Nebendentikel; basaler
Vorsprung sehr ausgeprdgt, nach unten gebogen,
der Schneidenbasis des ndchst jiingeren Lateral-
zahnes anliegend. Marginalzéihne etwa 180 um lang;
innerer Marginalzahn etwa 50 pm breit, mit kréfti-
ger Schneide; duBerer Marginalzahn sichelformig,
ohne Schneide.

3.1.1.3. Eigelege und friihontogenetische Ent-
wicklung

Eigelege und Embryonalentwicklung: Laich von
Naticiden ist vielfach beschrieben und abgebildet
worden (u.v.a. Amio 1955; Bandel, 1976c; Giglioli,
1955; Gohar & Eisawy, 1967, Thorson, 1935,

1942, 1946; Winner, 1985, Ziegelmeier, 1961) und
gilt als charakteristisch fiir die Familie. Typisch ist
ein kragenférmiger Laichring (siehe Anmerkung),
der durch zusammengeklebte Eikapseln und Sand-
koérner aufgebaut wird (z.B. Ziegelmeier, 1961).
Dieser Gelegetypus wurde bisher fiir Natica,
Lunatia, Polinices, Amauropsis (Thorson, 1935),
Neverita (Winner, 1985) und auch fur Sinum-Arten
dokumentiert (Smith et al., 1989). Der Laichkragen
kann aus etwas weniger als einem (Ankel, 1936)
oder bis zu sechs (Gohar & Eisawy, 1967), dann
spiralig iibereinandergelagerten Umgéngen bestehen.
Die diesbeziigliche intraspezifische Variabilititét ist
hoch (Bandel, 1976c). Der Kragenlaich wird auf
das Substrat gelegt.

Innerhalb der Gattung Polinices werden auch
Gelege ohne Einbau von Sandkérnern produziert, in
der Form eines gebogenen dicken Wiirstchens
(Murray, 1963) oder eines Diadems (Smith et al,
1989). Ersteres wird auf das Substrat, letzteres in
das Substrat gelegt. Giglioli (1955) beschrieb eine
Art der gleichen Gattung, die fakultativ wenig oder
auch gar keine Sandkérner einbaute.

Die Kragenform ist aus statischen Griinden mit dem Einbau
von Sandkérnern korreliert. Ohne Sandkémmer wird dhnliche
Stabilitit durch starke Verdickung des Laichstranges erzeugt.
Instabile Gelege werden in das Weichsubstrat gelegt.

Die Zahl der Eikapseln pro Gelege variiert sowohl
mtra- als auch interspezifisch ziemlich stark
(Bandel, 1976¢; Winner, 1985; Ziegelmeier, 1961).
Die intraspezifische Variationsbreite hingt beson-
ders von der Lidnge des Laichbandes ab, jedoch
auch von ontogenetisch bedingten GréBenunter-
schieden der Muttertiere. Interspezifische Unter-
schiede korrelieren eng mit dem Modus der
frithontogenetischen Enwicklung. Gelege, aus denen
planktotrophe Veliger schliipfen (mit bereits voll
funktionstiichtigem Operculum; eigene Beobach-
tungen), wie etwa bei Lunatia alderi enthalten
einige tausend Eikapseln (eigene Beobachtungen),
in denen sich jeweils ein Embryo entwickelt.
Natarajan (1957) zihlte in einem Gelege von
Natica tigrina 55.000 Embryonen, Soliman (1991)
berichtete von 580.000 Eiern bei Polinices mam-
millus. Viele Naticiden produzieren nur wenige,
relativ groe Eikapseln - um die 24 im Laich von
Lunatia pallida (in Thorson, 1946) - was jedoch
auf die Erndhrungsweisen der Embryonen nicht
riickschlieBen 148t; es kénnen mehrere, sich zu
semi-planktischen oder planktotrophen Veligern
entwickelnde Embryonen enthalten sein - z.B.
Natica livida (in Bandel, 1976¢) oder Natica
Janthostomoides (in Amio, 1955); es konnen



mehrere Eier enthalten sein, von denen sich eines
oder wenige entwickeln, wihrend die anderen als
Nahreier dienen - z.B. Lunatia catena (in Ankel,
1930; Fioroni, 1966), es konnen sich wenige
Embryonen von Eiklar erndhren - z.B. Natica
groenlandica oder Amauropsis islandica (beide in
Thorson, 1946).

Die extremen K-Strategen zeigen zu den extremen R-
Strategen ein Reproduktionsverhéltnis von etwa 1 : 25000.

Die Embryonalschalen haben Durchmesser von
0.11 mm - z.B. Natica sp. (in Bandel et al., 1997) -
bis zu etwa 1.5 mm - zB. Lunatia pallida (in
Thorson, 1946). Durchmesser und Entwicklungs-
modi sind weitgehend korreliert. Beobachtungen zu
Embryonalentwicklungen von 18 Arten (u.a. aus
Amio, 1955; Bandel, 1975b; Thiriot-Quiévreux &
Scheltema, 1982; Thorson, 1946; eigene Daten)
konnen folgendermaBen zusammengefalit werden:
0.7 mm Durchmesser und grofer (1.5-2.0
Windungen) reflektieren holokapsuldre Entwickl-
ung (3 Arten); 0.5 mm bis 0.33 mm Durchmesser
(1.2-1.5 Windungen) korreliert mit Embryonen, die
als semi-planktische Larven mit kleinem, mehr oder
weniger quadrilobatem Velum schliipften (6 Arten)
und 0.3 mm bis 0.14 mm durchmift die Embryo-
nalschale (0.9-1.1 Windungen) der Embryonen, die
als planktotrophe, bilobate (eine Ausnahme) Veli-
ger die Eikapseln verlieBen. Noch kleinere Embryo-
nalschalen (s.0.) miissen demnach als sicherer
Beleg fiir sich anschlieBende planktotrophe Ent-
wicklung angesehen werden. Embryonalschalen von
Arten mit planktotropher Entwicklung sind in der
Regel mit Tuberkeln besetzt, die oftmals in spirali-
gen Rethen verlaufen (Abb.T7/2), wihrend die semi-
planktischen und holokapsulidren Larven selten
Embryonalschalenskulptur zeigen (Abb.T7/8).

Planktotrophe Larvalentwicklung: Die frisch ge-
schltipften, in der Regel bilobaten Veliger (Amio,
1955) entwickeln bereits nach wenigen Tagen ein
quadrilobates Velum (Winner, 1985), dessen Lap-
pen dann bei spiten Larven etwa die zweifache
Lange des Gehduses haben (Bandel, et al., 1997
Lebour, 1936, 1945). Die vollausgebildeten Velar-
lappen zeigen terminale dunkle Pigmentflecken
(Fretter & Pilkington, 1970; Richter & Thorson,
1975; eigene Beobachtungen an Lunatia alderi).
Einige Larven wurden auf dem offenen Atlantik
gefischt (Laursen, 1981; Simroth, 1895), so daB sie
als teleplan gelten kénnen.

Die Gehéuse der Metamorphose-bereiten Larven
dhneln dem Teleoconch des Natica-Formenkreises
(Abb.T7/1). Der Embryonalwindung schlieBen sich
maximal 2.5, in der Regel 1.5-2.0 Larvalwindungen
an (u.a. Bouchet & Warén, 1993; s.u.), so daf} die
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Protoconche bis zu 3.5 Windungen aufweisen kén-
nen. Der maximale Durchmesser betrigt etwa 1.8
mm (siehe Bouchet & Warén, 1993) und liegt damit
in vergleichbarer Dimension wie die grofiten Proto-
conche der nicht-planktotrophen Formen. Die grofie
Mehrzahl der Arten mit planktotropher Frithonto-
genese zeigt Protoconch-Durchmesser von 0.7-1.0
mm (Bandel et al., 1997; Richter & Thorson, 1975;
s.u.). Die Larvalschale ist meist mehr oder weniger
glatt, kann jedoch mit axialen Kurzrippen und/oder
Spirallirae skulpturiert sein. Die Larvalgehduse
werden mit linksspiral aufgebauten Operculi
verschlossen, deren Nukleus in der jungen Larve
zentral liegt, in der spédten Larve sich jedoch nach
links verlagert (Bandel et al, 1997; Abb.T7/1).

Extreme Protoconch-Gréflen sind bei Kaltwasser-Arten zu
finden. Eine Sinusigera-Apertur ist von keinem Larval-
gehiuse bekamnt.

NEUBESCHREIBUNG einiger Protoconche:

Lunatia alderi: 3.3 Windungen mit einem
Durchmesser von 1.0 mm, davon die erste Windung
0.17 mm (entspricht Embryonalschale). Auf den
initialen 0.7 Windungen mit schwach ausgeprégten,
sich mehr oder weniger zu spiralen Reihen ord-
nenden Tuberkeln besetzt; terminales Einsetzen von
Anwachsstreifung, die auch einziges Skulpturele-
ment der Larvalschalenwindungen bleibt. Die Larve
war planktotroph.

Natica fasciata (Abb.T7/4). 2.0 Windungen
mit einem Durchmesser von 0.8 mm, davon die
erste Windung 0.42 mm. Anwachsstreifung korro-
diert, auch sonst keine Skulptur erkennbar. Die
Larve war nicht-planktotroph.

Natica sp. (Abb.T7/5). 3.0 Windungen mit
einem Durchmesser von 0.75 mm, davon die erste
Windung 0.12 mm (entspricht Embryonalschale).
Einsetzen von Anwachsstreifung kennzeichnet
Transition zu Larvalwindungen, die sonst nicht
skulpturiert sind. Die Larve war planktotroph.

Neverita sp. (Abb.T7/8): 1.25 Windungen mit
einem Durchmesser von 0.7 mm, davon die erste
Windung 0.48 mm. Anwachsstreifung beginnt nach
einer Windung, ansonsten keine Skulptur. Die
Larve war nicht-planktotroph.

Polinices melanostomus (Abb.T7/6.7). 2.3
Windungen mit einem Durchmesser von 0.8 mm,
davon die erste Windung 0.19 mm (entspricht
Embryonalschale). Embryonalschale lediglich mit
Anwachsstreifung skulpturiert. Larvalwindungen
mit kurzen, subsuturalen, prosoklinen Rippen. Auf
ersten 0.8 Larvalwindungen suprasuturale, schwach
ausgeprégte, spiral verlaufende Striae; dann Ein-
setzen der Striae auch subsutural, dabei die axialen
Rippen kreuzend; die letzte halbe Larvalscha-
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lenwindung durchgehend mit bis zu 20 Lirae skulp-
turiert. Die Larve war planktotroph.

Polinices mellosus (Abb. T7/9): 1.5 Windungen
mit einem Durchmesser von 0.7 mm, davon die
erste Windung 0.45 mm. Anwachsstreifung beginnt
nach einer Windung; ansonsten keine Skulptur. Die
Larve war nicht-planktotroph.

Polinices sp. (Abb.T7/10,11): 2.3 Windungen
mit einem Durchmesser von 0.6 mm, davon die
erste. Windung 0.19 mm (entspricht Embryonal-
gehduse). Embryonalschale mit Tuberkeln skulptu-
riert, die sich subsutural zu schwach ausgeprégten
Lirae formieren; terminales Einsetzen von Anwachs-
stretfung, die einziges Skulpturelement der Larval-
schale darstellt. Die Larve war planktotroph.

Stigmaulax  sulcatus (Abb.T712,13): 1.25
Windungen mit einem Durchmesser von 0.6-0.7
mm, davon die erste Windung 0.44 mm.
Anwachsstreifung beginnt nach einer Windung;
ansonsten keine Skulptur. Die Larve war nicht-
planktotroph.

3.2. Cypraeoidea RAFINESQUE, 1815
3.2.1. Cypraeidae RAFINESQUE, 1815

Die gehdusemorphologisch relativ homogen erschei-
nende Familie wurde insbesondere von dem Ehe-
paar Schilder (z.B. 1927, 1939, 1963, 1971) taxo-
nomisch bearbeitet und in vier Unterfamilien mit
zahlreichen Gattungen untergliedert (vergl. Cossi-
gnani & Passamonti, 1991). Andere Autoren sahen
die Cypraeidae als monogenerisch und mono- bis
oligosubgenerisch (u.a. Gosliner & Liltved, 1985;
Kay, 1960, 1979; Wilson, 1993) oder poly-
subgenerisch mit bis zu 61 Untergattungen (z.B.
Vaught, 1989) an. Kay (z.B. 1979), die urspriing-
lich auf Distanz zur Schilder'schen Systematik
ging, hat sich nun stark an diese angendhert und
fiihrt 27 rezente Gattungen auf (Kay, 1996),
allerdings ohne entsprechende Diagnosen zu formu-
lieren. Hier wird deshalb vorlaufig lediglich der
Gattungsname Cypraea benutzt (siche Anmer-
kung).

Das monogenerische Konzept wird nicht befiirwortet, weil es
fiir ausreichend gehalten wird, sondem aufgrund einer
fehlenden konsequenten phylogenetischen Bewertung der
Schilder'schen Gliederung, die méglicherweise dem natiir-
lichen System am nichsten kidme. Mikroanatomische
Merkmalskomplexe wie die Mantelpapillen oder mikro-
conchologische Merkmale, insbesondere der frithontogene-
tischen Schale sind kaum erfafit, bzw. analysiert worden. Die
Molekulargenetik hat sich bisher iberhaupt nicht mit den
Cypraeideen befafit. Eine entsprechende Neuordnung der Cy-
praeidae liegt auflerhalb der Zielsetzung dieser Publikation.

3.2.1.1. Verbreitung und Okologie

Cypraeiden haben eine rein marine, pantropische
Verbreitung (z.B. Burgess, 1985). Nur relativ

wenige Arten sind jenseits der Wendekreise zu
finden und dann nicht nérdlicher oder siidlicher als
der 35. Breitengrad. Im nordpazifischen Raum
stellen die siidjapanischen Gewisser (Kira, 1965)
oder die nordlichen Hawaii-Inseln (Kay, 1979)
Verbreitungsgrenzen dar. Die siidlichste Verbrei-
tung im Pazifik reprisentieren zwei Ausnahme-
funde bei den neuseeldndischen Three Kings Islands
(Powell, 1979). Im Ostpazifik, an der Kiiste Siid-
amerikas setzt, bedingt durch den kalten Humboldt-
strom, das Verbreitungsgebiet erst an der nérdli-
chen peruanischen Kiiste ein (Groves, 1992). Die
sudlichste Kiiste Afrikas ist nur von wenigen Arten
besiedelt (Kensley, 1973), der Upwelling-Bereich
an der Atlantikkiiste Studafrikas und Namibias ist
fre1 von Cypraeiden. Im Bereich des siidlichen
West-Atlantik sind nur nordlich der sudlichsten
brasilianischen Kiiste Arten beschrieben (Rios,
1985). Im Nord-Atlantik sind Arten vereinzelt an
der Kiiste von North Carolina (Abbott, 1974) und
im Osten in der Lusitanischen Provinz zu finden
(Cosel, 1982).

Cypraeiden sind typische epibenthische Flach-
wasserbewohner und am haufigsten im Litoral,
insbesondere auf und in der Nihe von Korallen-
riffen, aber auch an felsigen Habitaten zu finden.
Einige Arten - z.B. Cypraea capricornica - leben
sublitoral in einigen hundert Metern Wassertiefe.
Die groBte nachgewiesene Tiefe betriagt 800 m (C.
cruickshanki - Gosliner & Liltved, 1985). Die
Cypraeiden des durchlichteten Bereichs gelten als
nachtaktive, mehr oder weniger omnivore Weide-
ginger (u.a. Wilson, 1993). Da die Arten in der
Regel kryptische Habitate besiedeln, bezieht sich
die Nachtaktivitit jedoch weniger auf die Nah-
rungsaufnahme, die auch tagsiber zB. in
geschiitzten Bereichen von Korallenschutt erfolgt,
sondern auf Wanderungen tber offene Flichen.
Auch hier kann weiter differenziert werden:
Wanderungen beginnen oftmals bereits vor Ein-
bruch der Dunkelheit, und es sind hiufiger groBe
Arten wie C. tigris anzutreffen (eigene Beob-
achtungen), was mit einem hoheren Nahrungs-
bedarf korreliert sein mag. Es wurde jedoch auch
die kleine Art C. annula im vollen Tageslicht auf
offener Sandfliche beobachtet (Maes, 1967).

Hayes (1983) untersuchte u.a. den Mageninhalt
von C. maculifera und fand Reste von Griin- und
Rotalgen, Diatomeen, Foraminiferen, Schwiammen
(groBter Anteil), Hydrozoen und Bryozoen. Das
Nahrungsspektrum kann andererseits sehr eng sein
und Monophagie mag auftreten (Hayes, 1983), es
wurde jedoch hinsichtlich méglicher Nahrungs-
praferenzen keine Standortabhingigkeit getestet.
Die bathyal lebende Art C. jutsui scheint sich iiber-
wiegend von Schwimmen zu erdhren (Gosliner &
Liltved, 1985).



Die Gehduse der Cypraeideen sind sowohl in
Ruhestellung als auch wihrend der Lokomotion
fast vollstindig von einem rechten und einem linken
Mantellappen bedeckt. Bei vielen Arten sind zwel
dorsale Mantellinien zu erkennen, die nur selten
median liegen, sondern meistens mehr oder weniger
linkslateral. Diese Asymmetrie hat ontogenetische
Ursachen. Die Juvenilgehduse haben noch eine
scharfe AuBenlippe, uber die sich der linke
Mantelrand nur wenig vorschiebt, da hier der
Gehdusevorbau  stattfindet, wihrend der rechte
Mantelrand in der Regel weit iiber die Medianlinie
reicht und fast das gesamte Gehiuse bedeckt (ei-
gene Beobachtungen an C. annula und C. errones).
Mit AbschluB der Einfaltung der AuBenlippe
schiebt sich dann auch der linke Mantelrand weiter
vor und die Entstehung der Mantellinien in der

3.2.1.2. Adultgehiusemorphologie und Anatomie
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spiteren Ontogenese zeigt, daB die Lage der
Mantellappen genetisch fixiert 1ist. Trotz der
Mantelbedeckung von auflen bleibt das Gehduse
funktionell ektocochleat, da die Schnecken bei
Attacken den Mantel sehr schnell in das Gehause
zuriickziechen konnen und dieses volle Schutz-
funktion gewahrleistet (vergl. Lamellariidae; siche
Anmerkung).

Obwohl einige tiefer lebende Arten an kilteres Wasser
adaptiert sind, ist die maximale Verbreitung der Cypraeidae
mit Oberflachenwassertemperaturen tiber der 15°C-Isolinie
korreliert.

Das rasche Zurtickziehen des Mantels von der glanzen-
den Schale dhnelt ein wenig dem Offnen eines Cephalopo-
den- oder Vertebratenauges, und es kann dariiber spekuliert
werden, ob ein Angreifer irritiert sein kénnte.

Abb.7: Schalenquerschnitte bei Cypraeidae: (a) frihes und b) spates Adultgeh&use von Cypraea vitella sowie c) spates
Adultgehauses von C. caputserpentis (beides original). Ohne Mafstab.

Adultgehdusemorphologie: Die Gehausehdhen bzw.
-lingen liegen zwischen 1 cm - z.B. Cypraea
minoridens - und 19 cm: Cypraea cervus (Wilson,
1993; andere Angaben in Abbott, 1974 und
Meinkoth, 1995). Die Mehrzahl der Arten trigt
Gehiduse, die zwischen 2 und 8 cm hoch sind
(Literatur: siehe Verbreitung). Die eiférmigen Teleo-
conche sind dextral aufgewunden - in seltenen
Fallen treten sinistrale Formen auf (Dance, 1972;
Gosliner & Liltved, 1985) - und prinzipiell con-
volut (Abb.8), wodurch die Hohe der Apertur etwa
der Gehdusehohe entspricht. Die AuBenlippe ist -
die Apertur verengend - nach innen gefaltet und mit
zahlreichen gerippten Dentikeln besetzt. Die Colu-
mellarlippe ist entsprechend mit kurzen Rippen
skulpturiert, teilweise einwdrts mit einer zweiten
Reihe. Die Zahnrippen koénnen aber auch voll-
kommen fehlen - z.B. bei C. feulerei. Die Apertur
ist anterior und posterior zu kurzen Siphonal-
ausglissen ausgeformt.

Aufgrund des auBen aufliegenden Mantels
glanzen die Gehduse und sind niemals von Orga-
nismen bewachsen oder korrodiert. Nur wenige

Arten sind mit Tuberkeln - zB. C. staphylaea -
oder mit von der Apertur auf die Dorsalseite
ubergreifenden Dentikelrippen - z.B. C. childreni -
skulpturiert. Von einigen Arten wurde Sexual-
dimorphismus  beschriecben (u.a. Gosliner &
Liltved, 1985), die Méinnchen kleiner als die
Weibchen. Dieses konnte hier auch fiir C. vitellq,
C. errones, C. arabica, C. moneta, C. annula und
C. erosa festgestellt werden und ist méglicherweise
charakteristisch fir die gesamte Familie.

Das GroBenwachstum der Adultgehiuse (siche
Anmerkung) ist stark limitiert, beschrankt sich aber
nicht wie oft angenommen (u.a. Wilson, 1993) auf
eine reine Dickenzunahme durch Auflagerung von
Schalenmaterial des aufien liegenden Mantels, son-
dern eine Ausdifferenzierung, inklusive Verlinge-
rung, der Siphonalausgiisse kann stattfinden (eigene
Beobachtungen). Die Schalenverdickung nach
auBen kann von Schalenresorption innen begleitet
sein, in der Spitontogenese wird jedoch in der
Regel auch innen Schale sekretiert, allerdings
begrenzt auf die AuBlenwand der letzten Windung,
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Abb.8: Gehdusetypen rezenter Cypraeidae; rechts ein typisches Juvenilgehéuse. Ohne Malstab.

Die Schalen werden im Mindungslippen- und
ventrolateralen Bereich am dicksten (Abb.7).

Das fortschreitende Grofenwachstum nach Einfaltung der
AuBenlippe war lange Zeit unverstanden: "The growth of the
animal appears to increase too large for its cell; it gradually
swells and cracks the shell, and I think that some powerful
solvent or decomposing fluid is distributed over the outer
surface by the mantle of the fish (vom englischen shell-fish),
for it gets thinner in substance, and the colours duller in
appearance. The shell then entirely disappears, the Cowry
becomes to all appearances, a naked mollusk, with no other
covering than its membranous mantle, and in a short time
secretes a thin layer of glutinous matter which in a few days
obtains the fragile consistency of shellac. From this step its
growth is more rapid, and it becomes more and more
consolidated into the adult shell" (Hankey - zitiert in Ray,
1950).

Im Gegensatz zu den Arten der meisten anderen
Gastropodenfamilien ist bei den Cypraeiden dem
Protoconch (s.u.) und dem Adultgehduse ein
distinktes  Juvenilgehduse (Abb.8) zwischenge-
schaltet. Es ist oliviform, die Apertur bereits sehr
hoch, die AuBenlippe noch scharf und der Apex
deutlich mit einem kurzen Gewinde abgesetzt.
Frithe Juvenilgehduse sind einfarbig, oftmals
cremefarben oder zeigen bereits echte, vom rechten
Mantellappen ausgeschiedene Farbmuster. Die
Farbmuster der spaten Juvenilgehduse, insbe-
sondere die der ontogenetischen Phase der Ein-
faltung der AuBenlippe, sind wenig ausgepragt,
erscheinen verwischt, und erst die definitive stabile
Lage der Mantellappen (s.0.) ermoglicht den
Aufbau klar definierter Muster.

Anatomie: Ubersicht : FuB nur wenig grofer
als ventrale Gehdusefliache, relativ flach, vorne und
hinten gerundet; Propodium wenig ausgebildet;
Operculum fehlt (vergl. jedoch Frithontogenese).
AulBenliegende Mantellappen mit einfachen oder
verweigten Papillen; dem convoluten, engmiindigen
Gehause entsprechend liegen Fufl und Mantelhohle
+ transversal; Eingeweidesack sehr kurz. Mantel-
rand formt vorne und hinten jeweils kurzes

Siphonalrohr; gewohnlich nur das anteriore expo-
niert und mafig lang. Kopf relativ klein, ohne
Schnauze; Augen basal, an relativ kurzen, diinnen
Fiihlern.

Mantelhdhlenorgane: Kieme mono-
pectinat, beigefarbene Fiederlamellen, miBig groB,
miBig bis stark gekrimmt (hufeisenformig) und
spitz zulaufend, anndhernd quer bis diagonal
ausgerichtet (u.a. Gosliner & Liltved, 1983; Haller,
1890; eigene Beobachtungen). Osphradium + trigo-
nal, triactine Basis, modifiziert bipectinat, braune
Fiederlamellen (Mikrostrukturen i Taylor &
Miller, 1989) - nach Kay (1963) bei zwei Arten +
diactin, genau diese jedoch nach Haller (1890) und
Vayssiére (1923) deutlich triactin-trigonal. Hypo-
branchialdriise aus zahlreichen lamelligen Wiilsten,
grofflachig das hintere Mantelhohlendach bedek-
kend.

Vorderer Nahrungstrakt: Akrem-
bolische Proboscis; Buccalmasse relativ groB und
muskulds, mit + groflen, aber diinnen, flexiblen
Kiefern oder diese fehlend; Radulasack lang,
teilweise aufgerollt; paarige (auch fusionierte),
traubige bis schwammige Speicheldriisen mit
diinnen Géngen durch Nervenring zur Buccalhohle;
groBe, unpaare, kompakte, integrierte Osophagus-
driise (u.a. Amaudrut, 1898; Gosliner & Liltved,
1985; Haller, 1890; Wilson & McComb, 1967;
eigene Beobachtungen).

Die Radulae (Abb.9) sind relativ heterogen:
Zentralzahn und Lateralzahn + gleich kréftig |
mono- bis quinquecuspid, meistens mit basalen
Fortsidtzen, Zentralzahn hoch trapez- bis flach
halbkreisformig, Lateralzahn trapezformig bis halb-
elliptisch; innerer Marginalzahn stets kréiftig, vom
Lateralzahn-Typus oder schlanker und héher und
dann meistens ohne basalen Fortsatz; &uferer
Marginalzahn meistens kréftig, in der Regel
schlanker und hakenférmiger als inneres Pendant
(v.a. Bandel, 1984; Gosliner & Littved, 1985;
Troschel, 1856-63, Vayssi¢re, 1923; eigene Beob-



achtungen). Radulalingen, bzw. Anzahl der Zahne
sehr unterschiedlich: von etwa 80 bis 280 Quer-
rethen (u.a. Bandel, 1984; Schilder & Schilder,
1961; Soemodihardjo, 1972, Vayssicre, 1923).
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Dimorphismus und pathologische Abnormititen
wurden u.a. von Schilder und Schilder (1961, 1963,
1966) dokumentiert und diskutiert.
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Abb.9: Radulahalbreihen von a) Cypraea cinerea (nach Bandel, 1984)

) C. hesitata; c) C. lynx (beide nach Vayssiére,

1923) und d) C. jutsui (nach Gosliner & Liltved, 1985). Ohne MaRstab. Verglelche Abb.11.

Genitaltrakt: Geschlechter getrennt;
pallialer Ovidukt auffallend kurz; Kapseldriise und
EiweiBdriise jeweils groB, etwa gleich dick; Eileiter
terminal mit oder ohne Bursa copulatrix. Méann-
licher pallialer Genitaltrakt deutlich langer; mit

einfachem, sichelférmigem Penis, anterolateral zum
Kopfbereich terminierend; vorderer Samengang
stets als offene Rinne (u.a. Gosliner & Liltved,
1985; Haller, 1890; Kay, 1960; Wilson &
McComb, 1967, eigene Beobachtungen).
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Abb.10:; Zentralnervensysteme von a) Cypraea fuscorubra und b) C. iutsui (beide nach Gosliner & Liltved, 1985). Ohne

Malstab.

Nervensystem: Cerebralganglien ohne
sichtbare Kommissur aneinanderliegend; Pleural-
ganglien direkt angelagert. Pedalganglien durch
mittellange Konnektive abgesetzt; diese in der
Regel als anterior verdickte Stringe ausgebildet
(u.a. Bouvier, 1887; Riese, 1931; Risbec, 1937
Shaw 1909; siche Anmerkung), bei zwei Arten
jedoch sphéroidisch (Gosliner & Liltved, 1983).
Supraintestinalkonnektiv kurz und meist dick; Sub-
intestinalkonnektiv relativ lang; bei der bathyalen
Art Cypraea iutsui jedoch Supraintestinalganglion
deutlicher abgesetzt und Subintestinalganglion di-

rekt an linkes Pleuralganglion angelagert (Gosliner
& Liltved, 1985); linksseitige Zygoneurie.

Abnliche Pedalganglionstrange der Architaenjoglossen, die
von einigen Autoren (u.a. Haller, 1890; Sitmikova & Staro-
bogatov, 1982) zur Postulierung direkter Verwandt-
schaftsbeziehungen herangezogen wurden, kénnen zwanglos
als konvergent entstanden angesehen werden, da sie einer-
seits leicht durch Fusion mehrerer Nervenstringe entstehen
konnen und andererseits kein durchgéingiges Merkmal der
Cypraeiden darstellen. Im Gegensatz zu Kay (1960) sahen
Thiele (1929) und Schilder (1936) die Pedalganglionstriinge
als sekundér abgeleitet an, was auch besser mit der hohen
Cephalisation korreliert.

Die verbreitete Anmahme, daf} eine relativ einheitliche
Anatomie keine generische Aufsplittung der Cypraeidae
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erlaubt, ist unbegriindet. Die Radulae sind bisher nicht kon-
sequent phylogenetisch ausgewertet worden. Als wichtiger
Merkmalskomplex kann auch z.B. die histologische und
morphologische Spezialisierung der Mantelepithelien dienen.
Es wird hier hypothetisiert, da3 die Farbmuster der Aduit-
gehduse mit artspezifischen Sekreten der Mantelepithelien
korreliert sind, die der chemischen Identifizierung von
Populationen dienen. Hierfiir spricht auch, dal innerhalb der
Cypraeidae kein Farbmuster zweimal auftritt.

NEUBESCHREIBUNG einer Anatomie:

Cypraea vitella (Abb.12): Die Grobanatomie
entspricht weitestgehend der anderer Arten (s.0.)
und kann hier sehr kurz vergleichend skizziert
werden.

Mantelh&éhlenorgane: Kieme mono-
pectinat, stark gekriimmt und etwa 35 mm lang,
spitz zulaufend, anndhernd transversal am Mantel-
hohlendach; beigefarbene Fiederlamellen bis zu 7
mm lang. Osphradium relativ groB (etwa 10 mm
lang), braune Fiederlamellen, * trigonal, triactine
Basis - kiemenwdartiger Zweig etwas langer; in
Kiemenbiegung, jedoch nach vorne ausgerichtet an
der Einstromsiphobasis liegend. Hypobranchial-
driise aus zahlreichen, weiBlichen, lamelligen
Wiilsten, das hintere Mantethéhlendach zwischen
Kieme und Rektum bedeckend.

Vorderer Nahrungstrakt: Akrem-
bolische Proboscis mit relativ groBer Buccalmasse,
Kieferelemente stark ausgedinnt und schwach;
Radulasack etwa 12 mm lang; paarige, weiBliche,
schwammige Speicheldriissen, mit kurzen, diinnen
Gingen durch Nervenring zur Buccalhdhle; grofe,
unpaare, kompakte, orange-braune, * integrierte
Osophagusdriise - fiillt hinteren Abschnitt der
flachen Leibeshohle aus.

LAADR)

Abb.11: Radulahalbreihe von Cypraea vitella (original).
MaRstabslinie = 0.2 mm. Vergleiche Abb.T1/10.

Radula (Abb.11 und T1/10) sehr lang (etwa 16
mm) und ziemlich breit (0.8 mm): Zentralzahn *
halbkreisformig, Unterkante etwa 190 pm breit,
etwa 105 pm hoch; quinquecuspid mit grofiem,
gerundetem Hauptdentikel und kleinen, spitzen
Nebendentikeln, ohne basale Fortsétze. Lateralzahn
dem Zentralzahn sehr dhnlich aber asymmetrisch, +
halbkreisformig, Unterkante etwa 170 pm breit,
etwa 105 pm hoch; quinquecuspid mit grofem,
gerundetem Hauptdentikel und kleinen, spitzen

Nebendentikeln;, basaler Fortsatz. Innerer Margi-
nalzahn etwa 230 um lang; + quinquecuspid mit
grofem, gerundetem, Hauptdentikel, 2-3 innere und
ein dulerer, spitzer Nebendentikel; duflerer basaler
Fortsatz, der innere Basis des dufleren Marginal-
zahns umfaBt. AuBerer Marginalzahn 220-230 pm
lang, tricuspid mit grofem, gerundetem Haupt-
dentikel, Nebendentikel deutlich kleiner, aber
kréftig, + spitz; duBere Basis umfafit duBere Schul-
ter des ontogenetisch nichst jiingeren Zahnes.

Dieser Radulatypus ist ausgesprochen kraftvoll einsetzbar.
Dafiir spricht die Kombination aus sehr muskuléser
Buccalmasse und sich unterstiitzenden Zahnldngsreihen,
wobei, im Gegensatz zu den Naticidae (s.0), die Mittelzihne
ausgenommen sind und deshalb wohl eher eine unter-
geordnete Rolle spielen.

Abb.12: Anatomische Ubersichtsskizze von Cypraea
vitella, Mantelhéhle und Leibeshéhle gesffnet. MaR-
stabslinie = 2 cm.

Genitaltrakt : Médnnchen mit einfachem,
sichelformigem Penis, Basis am rechten Kopfbe-
reich etwas oberhalb des Nervenringes - Spitze den
Kopfbereich iiberragend; Samenleiter relativ dick,
Prostata unauffillig; gesamter vorderer Abschnitt
als offene Rinne, aus Testis transversal verlaufend
heraustretend, dann nach anterior abknickend und
auf der AuBenseite der Penissichel terminierend.
Weibchen nicht untersucht.

Sonstiges: kleine Mantelpapillen einfach
gegabelt; grofe Mantelpapillen basal dick, einfach
gegabelt oder mit 3-4 Fortsitzen; einfache Kopf-
tentakel mit basalen Verdickungen, auf denen die
Augen liegen.

3.2.1.3. Eigelege und friihontogenetische Ent-
wicklung

Eigelege und Embryonalentwicklung: Die Gelege
und Eikapseln der Cypraeiden sind relativ
charakteristisch. Die Kapseln sind zylindrisch bis
ellipsoidisch-sphéroidisch, mit einer lateral am
Apex liegenden Schlupfoffnung (u.a. Bandel, 1973;




Barkati & Achmed, 1984; D'Asaro, 1970b;
Tanaka, 1980; eigene Beobachtungen - Abb.13)
und in der Regel auf einer Ebene basal oder auf
mehreren Ebenen basal-lateroapikal aneinander-
geklebt (u.a. Barkati & Achmed, 1984; Winner,
1985). Etwa 30 (Gosliner & Liltved, 1985) bis
1500 (Ostergaard, 1950) Eikapseln formen ein in
Aufsicht + ovales Gelege, das etwa vom Ful des
Muttertieres  abgedeckt werden kann. Das
"Bebriiten" des Laiches scheint die Regel zu sein
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(z.B. Bandel, 1973; Gosliner & Liltved, 1985;
Ostergaard, 1950; ecigene Beobachtung an C.
arabica), so daB eine sichere taxonomische Zuord-
nung gegeben ist. Die Anzahl sich entwickelnder
Eier pro Kapsel liegt zwischen einem (Gosliner &
Liltved, 1985) und etwa 1000 (Ostergaard, 1950),
so daf bis zu 500.000 Veliger aus einem Gelege
schliipfen kénnen (vergl. Tabellen in Tanaka, 1980
und in Wilson, 1985).

Abb.13: a) Nahreierfressender Embryo von C. venusta (nach Wilson, 1985) und b) schematische Darstellung einer

typischen Cypraeiden-Eikapsel (nach D'Asaro, 1970b).

Es sind bisher nur zwei frithontogenetische
Ernahrungsstrategien bekannt: sémtliche Eier
entwickeln sich zu bilobaten Veligern, die nach
etwa zwei Wochen (temperaturabhéngig) frei-
schwimmend schliipfen und dann Plankton fressen,
oder ein einziges Ei entwickelt sich zum Embryo,
der sich von den anderen Eiern ernéhrt und nach 6-
8 Wochen Entwicklung kriechend aus der Kapsel
schliipft (Wilson, 1985). Letzterer Entwicklungsmo
dus ist bisher nur von siidaustralischen (Griffiths,
1962; Wilson, 1985) und siidafrikanischen (Gos-
liner & Liltved, 1983) Arten beschrieben.

Die extremen K-Strategen zeigen zu den extremen R-
Strategen ein Reproduktionsverhiltnis von etwa 1 : 17000.
Die K-Strategie tritt nur bei Arten der Verbreitungsgrenzen
auf, also nicht bei den tropischen Cypraeidae.

Embryonalgehduse haben Durchmesser von 0.13
mm - z.B. C. lyax (s.u.) - bis 2.2 mm - zB. C.
venusta (Wilson, 1985). Arten mit planktotropher
Entwicklung (s.u.) schlipfen mit etwa einer
Gehiusewindung, die 0.13 mm bis 0.32 mm durch-
mift und mehr oder weniger kriftig mit einem
Waulst-Gruben-Muster skulpturiert ist. Arten mit
holokapsuldrer Frithontogenese durchlaufen ein
deutliches Veligerstadium und schlipfen mit 2.5-
3.0 Gehdusewindungen, die in etwa dem Juvenil-
gehdusetypus entsprechen (s.0.) und mit spiral
verlaufenden Punktreihen skulpturiert sein konnen
(Wilson, 1985).

Die convoluten Gehiuse bedingen eine Uberdeckung des
Protoconches, insbesondere bei adulten Tieren. Bereits bei

juvenilen Tieren, die ihre Apertur-Auflenlippe noch nicht
eingefaltet haben, sekretiert der Mantel Schale auf den Apex.
Aufgrund der anfinglichen relativen Transparenz kénnen
entsprechende Apicis mit Hilfe des Lichtmikroskopes grob
untersucht werden, jedoch nicht mit dem Rasterelektro-
nenmikroskop. Zudem sind Juvenilgehduse oftmals nur
schwer den entsprechenden Adultgehdusen zuzuordnen (s.0.).
Rontgenstrahlen schaffen ebenfalls keine ausreichende
Dokumentation der Protoconchstrukturen (eigene Beobach-
tungen). Die taxonomisch einwandfreie Verkniipfung aller
ontogenetischen Stadien kann deshalb nur auf freipripa-
rierten Protoconchen (s.u.) der post-metamorphotischen
Stadien basieren.

Planktotrophe Larvalentwicklung: Die frisch
geschlipften, bilobaten Veliger (u.a. Ostergaard,
1950; Tanaka, 1980; Winner, 1985) entwickeln im
Plankton rasch ein quadrilobates Velum, dessen
Lappen schlieBlich jeweils etwa die doppelte
Larvalgehiduseldnge erreichen (Bandel et al., 1997).
Die Larven zeigen pigmentierte Méntel, die iber
das Gehduse geschoben werden koémen. Die
Larvalgehduse haben kugelige bis konische Umrisse
(vergl. Richter & Thorson, 1973), sind mulchig-
transparent, oder orange-braun bis dunkelbraun
(eigene Beobachtungen) und kdénnen von einem
hornigen, spiral aufgebauten Operculum gut
verschlossen werden. Es werden bis zu 4.5 Larval-
windungen ausgeschieden, die in der Regel mit ei-
nem Késtchenmuster skulpturiert sind und eine Si-
nusigera-Apertur zeigen. Die Gehausehohen kénnen
2 mm erreichen, liegen aber meistens bei £ 1 mm.

Uber die Lénge der Larvalphasen kann nur spekuliert wer-
den. Sie miissen, aufgrund biogeographischer Verbreitungs-
muster (s..) und sehr kiistenferner Nachweise ent-
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sprechender Veliger im Plankton (Simroth, 1895), zumindest
bei einigen Arten, viele Wochen andauern.

Im Detail sind Protoconche der Cypraeidae relativ
heterogen und fiir taxonomische Fragestellungen brauchbar.
Im Gegensatz zu den Adulti tragen die Larvalstadien ein
Operculum - nach Wilson (1985) kann auch ein benthisches
Tungtier noch ein Operculum besitzen.

Kay (1996) listete 27 rezente Gattungen auf, von denen
19 als planktonisch indiziert wurden. Solange jedoch nicht
alle Arten einer Gattung diesbeziiglich untersucht sind, darf
sich der Entwicklungsmodus nicht auf Gattungen beziehen,
da es unterschiedliche frithontogenetische Entwicklungen bei
kongenerischen Arten geben kann (s.0.).

NEUBESCHREIBUNG einiger Protoconche:

Cypraea lynx (Abb.T7/15): 5 Windungen von
etwa 1.1 mm Hohe und einem Durchmesser von
095 mm, davon die 1. Windung 0.13 mm. 1.
Windung entspricht Embryonalschale, insbesondere
lateral mit Wulst-Gruben-Skulptur, apikal + glatt.
Larvalwindungen mit Axial- und Spiralskulptur,
die ein dichtes Kastchenmuster zusammensetzen,
Kreuzungspunkte knotig; Késtchen auf letzten
beiden Windungen 20-30 pm breit, teilweise
gerundet; Sinusigera-Apertur (die anschlieende
Juvenilwindung zeigt schwache Spiralkiele). Die
Larve war planktotroph.

Cypraea vitella (Abb.T8/1,2) (siche Anmer-
kung): 4.8 Windungen von etwa 1.2 mm Héhe und
einem Durchmesser von 0.95 mm, davon die erste.
Windung 0.15 mm. 1. Windung entspricht Embryo-
nalschale, mit undeutlicher Wulst-Gruben-Skulp-
tur. Larvalwindungen mit Axial- und Spiralskulp-
tur, die ein dichtes Kéistchenmuster zusammen-
setzen, Kreuzungspunkte knotig; Kastchen auf
letzten beiden Windungen 20-50 pm breit, qua-
dratisch bis flach rechteckig; Axialrippen deutlich
opisthoklin; Sinusigera-Apertur. Die Larve war
planktotroph.

Die friihontogenetischen Gehduse weiterer Arten
kénnen nur skizziert werden: C. arabica, C.
annula, C. moneta, C. caputserpentis und C.
errones mit mehreren Larvalwindungen, Késtchen-
skulptur: planktotroph. C. errones mit 320 pum
durchmessender Embryonalschale (Abb.T7/14).

Bandel et al. (1997) dokumentierten ein Larvalgehduse aus
dem Roten Meer, welches im Detail mit dem Protoconch von
Cypraea vitella tibereinstimmt und wahrscheinlich diese Art
reprisentiert.

3.2.2. Ovulidae FLEMING, 1822
3.2.2.1. Verbreitung und Okologie

Ovuliden sind in den tropischen und subtropischen
Meeren verbreitet. Lediglich der warme Golfstrom
erlaubt es einigen Arten weiter nérdlich vorzu-

dringen, im Einzelfall - Simnia patula - sogar bis
zu den am 59. Breitengrad liegenden schottischen
Orkney-Inseln (Rendall, 1936). Pedicularia sicula
ist aus dem Nordostatlantik bis zum 50.
Breitengrad nachgewiesen (Bouchet & Warén,
1993). Die siidliche Verbreitungsgrenze endet je-
doch schon am 35. Breitengrad, z.B. an der nérd-
lichen neuseeldndischen Nordinsel (Powell, 1979).
Viele Arten haben eine weite indo-pazifische Ver-
breitung (vergl. Abbott & Dance, 1982; Bosch et
al., 1995; Cernohorsky, 1967a; Kay, 1979; Liltved,
1989; Springsteen & Leobrera, 1986; Wilson,
1993). Pseudosimnia carnea kommt auf beiden
Seiten des Atlantiks vor (Abbott, 1974; s.u.).

Soweit bekannt, sind Ovuliden ausschlieBlich
mit Coelenteraten vergesellschaftet (u.a. Gosliner et
al., 1996), insbesondere mit Octocorallia (Leder-
korallen, Hornkorallen, Seefedern), deren Polypen,
und damit einhergehend auch andere organische
Bestandteile, von den Schnecken abgeweidet bzw.
abgenagt werden (u.a. Bandel & Wedler, 1987,
Wilson, 1993, eigene Beobachtungen an Calpurnus
verrucosus). Pedicularia-Arten leben hemi-sessil,
fest angeheftet, auf verkalkten Hydrozoen, z.B.
Stylasteriden (Arnaud & Zibrowius, 1979; Cerno-
horsky, 1967a; Vayssiere, 1923) oder Milleporiden
(Abbott, 1974). Die Erndhrungsweise dieser Gruppe
ist nicht nachgewiesen, doch kann angenommen
werden, daB die Polypen der Hydrozoen die Nah-
rung bilden, méglicherweise auch auf parasitischem
Wege.

Das Nahrungsspektrum der Ovuliden gilt als
relativ bis sehr spezifisch (Wilson, 1993). Viele
Arten zeigen Mimese beziiglich ihrer Wirtskolonien
(Gosliner et al., 1996; Gowlett-Holmes & Holmes,
1989), die durch Farbmuster des auBenliegenden
Mantels, im Zusammenspiel mit den Mantelpapillen
(Polypen- oder Kelch-ghnlich) zustande kommt.

Ovuliden sind vom Litoral bis zum Bathyal
nachgewiesen: Pedicularia sicula wurde aus bis zu
2200 m Tiefe gedredged (Locard, 1897). Die mei-
sten Arten leben im gut bis méBig durchlichteten
Bereich des Litorals und Sublitorals (u.a. Cerno-
horsky, 1967a; Gosliner et al., 1996, Wilson, 1993).

Die Verbreitung ist wie bei den Cypraeidae eng mit warmen
Meeresstromungen korreliert, die Temperaturtoleranz ist ins-
gesamt jedoch gréBer. Dafiir spricht nicht nur die geogra-
phische Verbreitung, sondern auch die bathymetrische Vertei-
lung. Die Verbreitung einiger Ovuliden-Arten stimmt zum
Teil nicht mit der Verbreitung der entsprechenden, angeblich
spezifischen Wirtscoelenterate fiberein, so dafl Monophagie
angezweifelt werden kann.

3.2.2.2. Adultgehiusemorphologie und Anatomie

Adultgehiusemorphologic: Die dextralen Teleo-
conche sind convolut, ei- bis spindelférmig, im




Langsschnitt auch + triangulat, mit teilweise extrem
langen Siphonalrinnen (Abb.14); Gehauseldngen
liegen etwa zwischen 6 mm - zB. Diminovula
aurantiomacula (siche Wilson, 1993) und 13 cm -
z.B. Volva volva (siche Hinton, 1972), bei der
Mehrzahl der Arten zwischen 1 cm und 3 cm (Lite-
ratur: siche Verbreitung). Apertur durch Einfaltung
der AuBenlippe verengt (Ausnahme: Pedicularia),
diese hiufig mit Zahnrippen; Columellarseite ohne
Falten oder nur im posterioren Abschnitt. Schale

Abb.14: Gehausetypen rezenter Ovulidae. Ohne Mafistab.

Sexualdimorphismus nicht explizit nachgewie-
sen, intraspezifisch deutlich differierende Grofien-
angaben (u.a. Cate, 1973, 1976) deuten jedoch
darauf hin.

Im Vergleich zu den Cypraeidae sind die Gehduse iiber-
wiegend kleiner, diinnschaliger und gestreckter, ist die
Apertur weniger bezahnt und teilweise lang ausgezogen;
Farbmuster sind einfacher.

Die mehr oder weniger fest angeheftete Lebensweise
der Pedicularien kann nicht mit einem nach auflen vorzu-
schiebenden Mantel korrelieren, woraus sich die entspre-
chenden Abnutzungserscheinungen der Schale erklédren, die
nur bei diesen Ovuliden auftreten.

Anatomie; Ubersicht: FuB flach, *+ oval;
miBig groB bis sehr grof (z.B. Calpurnus
verrucosus); Propodium méBig entwickelt, Meta-
podium ohne Operculum (vergl. jedoch Frithon-
togenese); Pigmentierung oftmals der des Mantels
dhnlich. Mantel unterschiedlich gefirbt und papil-
liert, bzw. auch ohne Papillen - z.B. Primovula
heleneae (siche Gowlett-Holmes & Holmes, 1989);
Vorderrand formt kurzes bis méBig langes
Siphonalrohr; Eingeweidesack sehr kurz. Kopf mit
kurzer Schnauze; Augen auf basalen, teilweise
relativ langen Verdickungen der Fiihler.
Mantelhdéhlenorgane: Lage und Mor-
phologie wie bei Cypraeiden, Osphradium in der
Regel kleiner (Ghiselin & Wilson, 1966; Vayssiére,
1923;), bei einigen Arten jedoch sehr grofy (Azuma
& Cate, 1971) - Pedicularia californica mit links-
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glatt-hochgldnzend oder transversalstriat-gldnzend,
im Einzelfall - zB. Prosimnia semperi (siche
Wilson, 1993) - feingranuliert-mattglinzend; Pedi-
cularia-Arten transversal berippt, nicht glinzend,
auch korrodiert; Calpurnus verrucosus dorsal zu
den Siphonalausgiissen, mit jeweils einem Knopf
skulpturiert: Farbe einheitlich oder einfache Strei-
fen- bzw. Fleckenmuster, Mantellinien kaum oder
gar nicht erkennbar; Gehdusewachstum entspricht
dem der Cypraeidae.

YR

seitig reduzierten Lamellen (Gosliner & Liltved,
1985).

Vorderer Nahrungstrakt: Probos-
cis fehlt z.B. bei Cyphoma, Simnia oder Ovula,
entsprechend weite orale Roéhre im Schnauzen-
bereich noch vorhanden (Fretter & Graham, 1981,
Ghiselin & Wilson, 1966) - von Pedicularia nicht
bekannt; Buccalmasse grol und muskulés, Kiefer
méBig entwickelt und flexibel oder fehlend; paarige
Speicheldrisen lang und traubig, mit diinnen
Géngen den Nervenring innen passierend; grofe,
unpaare, iber eimen Gang deutlich abgesetzte
Osophagusdriise (Vayssiére, 1923; vergl. Kapitel
3.12).

Radulae (Abb.15) mit etwa 100 bis 300 Zahn-
reihen; weitgehend durch ihre groBen, ficher-
formigen, kammartigen Marginalia charakterisiert
(Bandel, 1984; Troschel, 1856-63; Vayssiére,
1923). Dieses trifft jedoch nicht auf Pedicularien
zu, die sichelférmige Marginalia mit jeweils zwei
antennenartigen Fortsdtzen zeigen (Bouchet &
Warén, 1993; Habe, 1955, Thiele, 1929). Zentral-
zahn oftmals breiter als hoch, mit gerader oder
konvexer Basis, teilweise deutlich schmaler als
Schneide; basale Fortsitze fehlen (Azuma, 1988,
1989; Azuma & Cate, 1971); Schneide ebenfalls
gerade bis konvex; in medianen, deutlich domi-
nanten, spitzen Hauptdentikel, der selbst 2-4 kleine
Dentikel tragen kann (Bandel, 1984; Troschel,
1856-63) und in bis zu 14, spitze bis leicht
gerundete Nebendentikel differenziert, die symme-
trisch angeordnet sind und von denen einige gréfer
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als andere sein konnen. Lateralzahn deutlich hoher
als Zentralzahn, hakenformig, Hauptdentikel lang
ausgezogen und spitz, wenige bis zahlreiche
Nebendentikel, die in der Regel mehrheitlich auf der

duBeren Schneide sitzen; Basis oftmals geschenkelt,
auch mit kurzen Fortsdtzen (u.a. Azuma & Cate,
1971).

Abb.15: Radulazéhne von a) Simnia acicularia (nach Bandel, 1984), b) Calpurnus verrucosus; ¢) Ovula ovum (beide
nach Vayssiére, 1923); d) Globovula margarita (nach Azuma, 1989) - jeweils ohne Marginalia; e) Marginalzahntypus
von Pedicularia (nach Bouchet & Warén, 1993) im Vergleich zu dem (f) anderer Ovuliden-Gattungen (nach Bandel,

1984). Ohne Malstab.

Die Radula ist generell schwicher als bei den meisten
Cypraeiden und spiegelt die unterschiedliche Em#hrungs-
weise - Weichkruste versus Hartkruste - deutlich wider. Ovu-
liden zeigen spezialisierte Marginalia, Cypraeiden dem Zen-
tralzahn entsprechende Lateralia. Im Vergleich mit taenio-
glossen Radulae anderer Gruppen erscheint der Pedicularien-
Typus innerhalb der Cypraeoidea am urspriinglichsten.

Genitaltrakt: Geschlechter getrennt,
Pedicularia sicula méglicherweise proterandrischer
Hermaphrodit (Bouchet & Warén, 1993); Aufbau
der Organe wie bei den Cypraeidae - Pedicularia
californica mit durch einen separaten Gang
abgesetzter Prostata (Gosliner & Liltved, 1983).

Nervensystem: Entspricht + dem der
Cypraeidae; "Collier oesophagien constitu¢ comme
celui des Cypraea vrais, avec des ganglions
radiciformes se prolongeant presque sur toute la
longueur du pied" (Vayssiére, 1923); Pedicularia
californica mit  sphéroidischen  Pedalganglien
(Gosliner & Liltved, 1985).

3.2.2.3. Eigelege und friihontogenetische Ent-
wicklung

Eigeleoe und Embryonalentwicklung: Der Laich
wird an den entsprechenden Wirt geklebt und dann
nicht bebritet (Lebour, 1932; Main, 1982; Wilson,
1993) oder befindet sich bei Pedicularia seitlich am
Full (Bouchet & Warén, 1993) bzw. in der Mantel-
hohle (Di Natale & Mangano, 1985; Robertson,

1971). Die wenige Millimeter groBen, linsen-
formigen Eikapseln werden in Reihen aneinander-
geklebt und enthalten jeweils einige hundert Eier.
Die Anzahl der Eikapseln pro Gelege wird mit 4-60
angegeben (Bandel, 1973:; Gowlett-Holmes &
Holmes, 1989). Die hochste Reproduktionsrate, mit
etwa 30.000 Embryonen pro Laich, ist von Simnia
barbarensis beschrieben (Main, 1982).

Es ist keine holokapsulidre Entwicklung be-
kannt. Die Eier entwickeln sich zu Embryonen, die,
je nach Art und Wassertemperatur, nach etwa 1.5-5
Wochen (Bandel, 1973; Lebour, 1932) als bilobate
Veliger die Eikapsel verlassen. Das Operculum ist
voll ausgebildet (u.a. Gowlett-Holmes & Holmes,
1989). Schlupfgehiuse bestehen aus einer Win-
dung, durchmessen 0.13-0.16 mm und zeigen eine
mehr oder weniger ausgeprigte Wulst-Gruben-
Skulptur (Bandel, 1975b; Bandel et al., 1997:
Bouchet & Warén, 1993; Gowlett-Holmes &
Holmes, 1989; Habe, 1955; Lebour, 1932; Main,
1982; Robertson, 1971; Scheltema, 1971; Thiriot-
Quiévreux, 1967).

Planktotrophe Larvalentwicklung: Die ausge-
schliipften Veliger entwickeln in ihrer planktischen
Phase ein quadrilobates Velum, dessen Lappen wie
bei den Cypraeiden schmal und langgestreckt sind
und etwa die zweifache Gehiuselinge erreichen
(u.a. Bandel et al, 1997, Fretter & Pilkington,
1970; Lebour, 1932, 1945). Larvalgehduse milchig-



transparent oder braun, aus bis zu 5.5 Windungen
(einschlieflich Embryonalwindung), 0.6-1.0 mm
hoch, ovale bis konische Umrisse, Sinusigera-
Apertur (Bandel & Riedel, 1994; Bandel et al.
1997; Richter & Thorson, 1975; Robertson, 1971;
Simroth, 1895); opistho- und prosokline Rippen
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bilden dominante, charakteristische Rautenskulptur
(Abb.16); zumindest bei Pedicularia auf der ersten
Larvalwindung Késtchenskulptur vorhanden (Bou-
chet & Warén, 1993; Richter & Thorson, 1975;
Robertson, 1971; Simroth, 1895).

Abb.16:; Larvalgehause a) einer Ovulide, mit Rautenskulptur und b) rechts daneben, zum Vergleich die Kastchen-
skulptur auf einem Cypraeiden-Larvalgeh&use (Bandel, unpubliziert. Ohne Maf3stab.

Entsprechend den Cypraeiden-Larven sind auch
die Veliger der Ovuliden sehr kiistenfern gefangen
worden (u.a. Simroth, 1895) und einige Arten - ?
Pseudosimnia carnea (siche Verbreitung) - kénnen
moglicherweise Ozeane iiberqueren.

Die Protoconche der Ovuliden sind durchschnittlich kleiner
und zeigen eine etwas geringere morphologische Spannbreite
als die der Cypraeiden. Letzteres mag mit der weniger
erforschten Frithontogenese der Ovuliden zusanumenhéngen.
Die Késtchenskulptur auf der intialen Larvalwindung einiger
Ovuliden entspricht der des Cypraeiden-Larvalgehiuses
(vergl. Kapitel 5.3.).

3.3. Lamellarioidea ORBIGNY, 1841

Thiele (1929) und Ponder und Warén (1988)
stellten, neben den Triviidae und Lamellariidae, die
Pseudosacculidae in diese Uberfamilie. Es ist nur
die Art Pseudosacculus okai beschrieben, die in
Ascidien lebt und die Schale vollkommen reduziert
hat (Hirase, 1927). Es besteht daher keine Notwen-
digkeit, ein eigenes Unterkapitel fiir diese mono-
spezifische Familie zu gliedern.

3.3.1. Triviidae TROSCHEL, 1863

Die im folgenden zusammengefafiten Daten stam-
men hauptsdchlich von Trivia s.l., von der einige
Arten untersucht wurden. Uber Eraro s.l. ist sehr
viel weniger bekannt und der Kenntnisstand basiert,
mit Ausnahme der Adultgehdusemorphologie, fast
ausschlieBlich auf der Art E. voluta.

3.3.1.1. Verbreitung und Okologie

Triviiden sind, mit Ausnahme der (anti-) borealen
und (ant-) arktischen Gewisser (siche u.a. Bouchet
& Warén, 1993; Dell, 1990; Hain, 1989; Kozloff,
1996), in allen Meeren anzutreffen, auch in geogra-
phisch isolierten Gebieten wie etwa an den Hawaii-
oder Kokos-Inseln (Kay, 1979; Maes, 1967). Der
Schwerpunkt der Verbreitung liegt im Indo-West-
pazifischen Bereich (u.a. Abbott & Dance, 1982;
Bosch et al., 1995; Wilson, 1993). Stdlichste Nach-
weise stammen von Tasmanien (Powell, 1979) oder
Stidafrika (Liltved, 1986), wihrend im Norden
keine Arten jenseits von Zentral-Japan (Kira, 1965)
oder North Carolina (Abbott, 1974) beschrieben
sind, im Ost-Atlantik jedoch Erato voluta bis an die
stidnorwegische Kiiste vorgedrungen ist (Fretter &
Graham, 1981).

Triviiden sind in der Regel mit Arten der
Ascidiaceae vergesellschaftet, von denen sie sich
auch erndhren (u.a. Fretter & Graham, 1981).
Vayssiere (1923) beschrieb jedoch u.a. Schwamm-
nadeln und Foraminiferen aus dem Mageninhalt
einiger Trivia-Arten (siche Anmerkung). Triviiden
leben vom Niedrigwasserbereich des Intertidals bis
zu etwa 1000 m Wassertiefe - z.B. Trivia arctica.
Die meisten Arten leben im Sublitoral (Fretter &
Graham, 1981; Gosliner & Liltved, 1982, 1987;
Kay, 1979; Wilson, 1993; eigene Beobachtungen).
Einige Arten sind bisher nur aus Fischmigen
bekamt (Liltved, 1986).

Die Gehiduse (s.u.), insbesondere aktiver Trivi-
iden, werden mehr oder weniger vollstindig von
emem rechten und einem linken Mantellappen
bedeckt (u.a. Fretter & Graham, 1962: Gosliner et.
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al., 1996, eigene Beobachtungen). Wird der aufien-
liegende Mantel mechanisch gereizt, so zieht er
sich, anders als bei den diesbeziiglich getesteten
Cypraeiden (s.0.), vergleichsweise langsam in das
schiitzende Gehiuse zuriick. Dieses scheint mit der
Fahigkeit der Tiere korreliert zu sein, zur Abwehr
des Angreifers Sdure iber den Mantel ausscheiden
zu kénnen (Thompson, 1960, 1961).

Die hin und wieder auftretende Tatsache, dafl dort die
Artenzahlen am hdchsten sind, wo am intensivsten geforscht
wurde, macht sich bei den kleinwiichsigen und deswegen von
Tauchern haufig nicht bemerkten Triviiden besonders
bemerkbar. So sind von der siidafrikanischen Kiiste etwa 30
Arten beschrieben (u.a. Gosliner, 1987, Gosliner & Liltved,
1982; Liltved, 1986), wihrend z.B. von den Philippinen
bisher nur eine Art sicher diagnostiziert ist (Springsteen &
Leobrera, 1986).

Der Nachweis von Schwammnadeln im Magen einiger
Arten durch Vayssiére (1923) berulit moglicherweise auf

Abb.17: Gehausetypen rezenter Triviidae. Ohne Mafistab.

Die dextral aufgewundenen Teleoconche sind
ei- bis birnenférmig und weiBlich, gelblich oder hell
rétlich gefarbt, teilweise mit dunkleren Flecken.
Waihrend 7rivia s.l. ein dem der Cypraeiden ent-
sprechendes convolutes Gehiduse baut (s.0.), ist bei
Erato sl. zwar ebenfalls eine hohe Apertur mit
nach innen eingefalteter AuBenlippe vorhanden, die
apikalen Windungen bleiben jedoch mehr oder
weniger sichtbar; anteriorer und posteriorer Sipho-
nalausguf} vorhanden (Abb.17).

Die Gehduse von Trivia sl sind gewoshnlich
mit transversalen Rippen skulpturiert, die in die
Zahnrippen der Mundungslippen iibergehen bzw.
diesen entspringen; dorsal oft mit axialer Furche.
Einige Arten sind jedoch glattschalig, kénnen dann
auf der Columellarlippe eine Reduktion der
Zahnrippen zeigen (Liltved, 1986) und vermitteln
so morphologisch zu einigen Erafo s.l. Letztere
sind meist glattschalig, kénnen aber mit fenen
Granulae und kurzen £ axial angeordneten Lirae
skulpturiert sein - z.B. Proterato sulcifera. Dann
kann auch hier eine dorsale Furche ausgeprégt sein
(Abb.T8/3; siche Anmerkung).

Der Gehiuseontogenese der Cypraeoidea ent-
sprechend, tritt ein distinktes, oliviformes Juvenil-
gehduse auf (s.0.), das bei Trivia s.l. bereits trans-
versale Rippen zeigen kann (Fretter & Graham,

einer Miflinterpretation, da auch Tunicaten Spiculae aus-
bilden konnen. Die erwdhnten Foraminiferen sind auf
Tunicatenkolonien zu finden und werden einfach ungezielt
mitgefressen.

3.3.1.2. Adultgehdusemorphologie und Anatomie

Adultgehdusemorphologie: Die Gehéuselangen lie-
gen etwa zwischen 1.5 mm - z.B. Erato maugeriae
(in Abbott, 1974) - und 27 mm - z.B. Trivia aperta
(in Gosliner & Liltved, 1987). Die Mehrzahl der
Arten tragt Gehduse mit Hohen von 4 und 15 mm,
wobel die Erato-Verwandtschaft im Durchschnitt
kleiner ist (Literatur: siche Verbreitung). Sexual-
dimorphismus ist nicht explizit nachgewiesen. Die
teilweise grofen intraspezifischen Variationsbreiten
(siehe Liltved, 1986) deuten jedoch darauf hin.
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1962; eigene Beobachtungen an 7. monacha und T.
arctica).

Dorsale, axial verlaufende Furchen, entstehen durch die bila-
terale Erhéhung von Skulptur durch den Mantel und
reflektieren damit den Abstand zwischen den Réndern der
Mantellappen.

Anatomie: Ubersicht: FuB relativ schmal,
nach posterior die ventrale Gehdusefliche selten
etwas Uberragend; Propodium wenig entwickelt,
Metapodium ohne Operculum (vergl. jedoch Friih-
ontogenese). Vorderer Mantelrand formt Sipho,
dessen Gewebeoberflachenstruktur in der Regel
undifferenzierter als die des eigentlichen duBeren
Mantels ist; auBenliegende, warzig-driisige, * spezi-
fisch gemusterte Mantellappen lassen einen mehr
oder weniger breiten, dorsalen, + medianen Schalen-
abschnitt unbedeckt. Kopf mit sehr kurzer Schnauze
bei Trivia s.l. - Erato s.1. ohne Schnauze; Augen an
basalen Verdickungen diinner Tentakel.
Mantelhédhlenorgane: Kieme mono-
pectinat, relativ lang, etwa hufeisenformig, + quer
am Manteldach hdngend - Spitze weit nach links
zeigend. Osphradium bipectinat, auffillig breite
Basis, stark gekriimmt - Anzahl der Fiederlamellen
stark asymmetrisch; grof3 bis sehr grof3, das "U" der
Kieme weitgehend ausfiillend - Einstrémsipho auf



U-Offnung gerichtet (Fretter, 1946, 1951; Fretter
& Graham, 1962; Gosliner & Liltved, 1982;
Haszprunar, 1985; Vayssiere, 1923). Hypobran-
chialdriise aus wiilstigen Querlamellen (Vayssiere,
1923) oder + wabenformig (Fretter & Graham,
1962).

Vorderer Nahrungstrakt: Akrem-
bolische Proboscis; Buccalmasse grofl, mit relativ
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kraftigen Kieferelementen; Radulasack vergleichs-
weise kurz, Speicheldriisen paarig, fingerformig,
mit dinnen Géngen durch Nervenring zur
Buccalhohle; grofe, unpaare, kompakte, integrierte
Osophagusdriise (Fretter, 1951; Fretter & Graham,
1962; Gosliner & Liltved, 1982, 1987, Vayssiére,
1923; eigene Beobachtungen).

=R
fraNia

Abb.18: Radulahalbreihen von a) Trivia pellucidula (nach Gosliner & Liltved, 1887); b) Erato voluta (nach Bandel,
1984); ¢) T. exigua (nach Vayssiére, 1923) und d) T. splendidissima (nach Gosliner & Liltved, 1987). Ohne Mafstab.

Vergleiche Tafelabbildungen.

Die taenioglossen Radulae (Abb.18 und
Abb.T1/11,12) sind aus etwa 50-80 Querreihen
zusammengesetzt (Bandel, 1984; Vayssiére, 1923;
eigene Beobachtungen), zeigen einen relativ einheit-
lichen Typus, sind jedoch im Detail taxonomisch
sehr brauchbar (u.a. Bandel, 1984; Gosliner &
Liltved, 1982, 1987, Liltved, 1986; Troschel,
1856-63; Vayssiére, 1923): Zentralzahn rechteckig
bis trapezformig, teilweise tailliert, meist hoch wie
breit; Hauptdentikel links und rechts mit jeweils 4-
10 Nebendentikeln, wobei eine asymmetrische

Anordnung relativ hdufig auftritt; Basis einfach,
teilweise etwas geschwungen und leicht geschen-
kelt. Lateralzahn + breit hakenférmig, deutlich
hoher, bzw. linger als Zentralzahn; Hauptdentikel
innen meist von einem kréaftigen und auflen von 3-
14 schwachen Nebendentikeln begleitet; die Anzahl
der duBleren Nebendentikel unterliegt relativ groBer
intraspezifischer Variationsbreite; Basis relativ
breit und + V-férmig aufsitzend. Marginalzdhne
schlank hakenformig, etwas linger als Lateralzahn;
ohne oder mit 1-2 inneren Nebendentikeln.

Abb.19: Intragenerische Unterschiede der Penismorphologie und der Ovidukte - a) Trivia monacha b) T. arctica (nach

Pelseneer, 1926 und Fretter, 1947).
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Genitaltrakt : Gonochoristisch oder pro-
terandrisch hermaphroditisch; Ovidukt mit groBer
Kapseldriise, etwa 1.5fach bis 2fach langer als
hoch, mehr oder weniger deutlich in membranalen
und mucoidalen Abschnitt untergliedert; Recepta-
culum seminis keulenférmig, einfingerig oder
mehrfingerig (Abb.19); Albumendrise basal oder
lateral zum Receptaculum seminis, finger- oder
beulenférmig; Bursa copulatrix nicht bekannt.
Penis meist einfach fingerformig; bei Trivia arctica
abgeflacht, breiter als hoch, Oberseite mit Quer-
falten (Abb.19); Prostata anterior mit Schlitz-
offnung zur Mantelhohle; Samengang sonst ge-
schlossen (Fretter, 1946, 1951; Gosliner & Liltved,
1982, 1987; Pelseneer, 1926).
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Nervensystem: Untersuchungen wurden
bisher nur an 7rivia s.1. durchgefithrt (Gosliner &
Liltved, 1982, 1987, Vayssiére, 1923). Cerebral-
ganglien ohne sichtbare Kommissur direkt
aneinanderliegend; Pleural- den Cerebralganglien
direkt angelagert. Pedalganglien ovoid, mit relativ
kurzen bis mittellangen Konnektiven vom Cerebral-
Pleural-Komplex abgesetzt; Supra- und Subintest-
inalkonnektive kurz bis sehr kurz (dann verdickt)
oder Subintestinalganglion den Platz des linken
Pleuralganglions einnehmend, dieses dann mit dem
linken Cerebralganglion verschmolzen (siehe An-
merkung und Abb.20); Chiastoneurie aufgehoben.

CG
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Abb.20: Zentralnervensysteme von a) Trivia ovulata (abgeandert nach Gosliner & Liltved, 1982) und b) T. monacha

(nach Vayssiére, 1923). Ohne Mafstab.

Gosliner und Liltved (1982) beschrieben fiir Trivia ovulata
eine angebliche Fusion von Pleural- und Subintestinal-
ganglion. Das Supraintestinalganglion, welches Konnektive
zu den Pleuralganglien haben muf}, verbinden die Autoren
jedoch linksseitig basal mit einem Nervenknoten, der ihrer
Ansicht nach das Cerebralganglion représentiert. Daher ist
anzunehmen, daf} linkes Cerebral- und Pleuralganglion ver-
schmolzen sind. Das Pleuralganglion ist der basale Abschnitt
und das Supraintestinalganglion damit "ordnungsgemaf"
verbunden. Das Subintestinalganglion (linkes Pleural-
ganglion der Autoren) ist an die versclunolzenen Ganglien
herangeriickt ist, was z.B. auch bei den Naticiden #hnlich zu
finden ist (s.0.).

NEUBESCHREIBUNG einer Radula:

Trivia arctica (Abb.T1/11,12): Die Anatomie
dieser Art ist bereits sehr gut bekannt (s.0.). Die
Konfiguration der Radula liegt jedoch nur als
mafstabslose Zeichnung vor (z.B. Thiele, 1929),
und wird deshalb kurz von einem Tier mit 1 cm
Gehauseldnge beschrieben.

Radula etwa 2.5 mm lang und im funktionellen
Bereich 0.4 mm breit: Zentralzahn + schwach
rechteckig, 85-90 um breit, 70 wm hoch, leicht
tailliert; Schneide mit groBem, spitzem Haupt-
dentikel sowie links und rechts jeweils mit 4-6
relativ  kriftigen Nebendentikeln, die teilweise
asymmetrisch angeordnet sind. Lateralzahn etwa
100 pm lang; mit grofem, spitzem Hauptdentikel,
emem relativ kraftigen Nebendentikel auf der
Innenseite und 4-10 méBig kriftig bis schwach
ausgepragten Nebendentikeln auf der AuBenseite;
Basis gerundet V-férmig aufsitzend, anterior etwa
dreimal breiter als posterior. Innerer und duBerer
Marginalzahn jeweils etwa 150-160 pm lang,
schlank hakenformig, ohne Nebendentikel.



3.3.1.3. Eigelege und friihontogenetische Entwicklung
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Abb.21: a) Eikapsel und schiupfbereiter Veliger von Trivia monacha (nach Pelseneer, 1926) und b) zum Vergleich die
Eikapsel von Lamellaria perspicua (nach Ankel, 1936, siehe Lamellariidae). Ohne Mafistab.

Eigelege und Embryonalentwicklung: Der Laich
von Trivia s.1. besteht aus isolierten Eikapseln, in
Form charakteristischer Kugelamphoren (Abb.21),
die in von der Schnecke ausgebissene Gewebe-
16cher von Ascidien deponiert werden (u.a. Ankel,
1936; Fretter & Graham, 1962, Lamy, 1928;
Lebour, 1931b; Pelsencer, 1926). Die Gelege von
Erato s.1. sind nicht beschrieben. Die Eikapsel z.B.
von Trivia monacha ist etwa 5 mm hoch und damit
riesig, im Vergleich zur Gehduseldnge von nur 12
mm. Die Anzahl der Eier pro Kapsel liegt bei dieser
Art bei etwa 800 (Pelsencer, 1926) und ist von
anderen Triviiden nicht bekannt. Die Anzahl der
Eikapseln pro Laichvorgang ist unklar und damit
auch die Reproduktionsrate.

Es ist bisher nur die Embryogenese von Trivia
monacha dokumentiert, so daB iiber mégliche andere
frithontogenetische Ernahrungsstrategien in dieser
Familie nur spekuliert werden kann. Die Embryo-
nen von 7. monacha entwickeln sich sédmtlich zu
bilobaten, operculaten Veligern, die nach etwa 3
Wochen schliipfen (Lebour, 1931b; Pelseneer,
1926 beide Autoren machen keine Angabe iiber die
Wassertemperatur). Bereits vor dem Schlipfen
beginnt der Mantelrand ein sekundéres, gelanting-
ses Gehduse auszuscheiden - den Scaphoconch
(s.u.). Es handelt sich somit um sogenannte Echino-
spira-Larven (u.a. Fretter & Graham, 1962; Krohn,
1853; Lebour, 1937; Simroth, 1895). Das mnnen-
liegende Embryonalgehduse hat einen Durchmesser
von etwa 0.16 mm (Lebour, 1931b) und zeigt keine
Skulptur. Der Scaphoconch durchmif3t zum Schlupf-
zeitpunkt 0.35 mm und ist ebenfalls + skulpturlos
(Fretter & Graham, 1981). Das Embryonalgehduse
von T. arctica hat einen Durchmesser von etwa 0.3
mm (eigene Beobachtungen; Abb.T8/4,5), das von
Erato voluta etwa 0.25 mm (Lebour, 1933b). Friih-
ontogenetische Schalen anderer Triviiden-Arten
sind nicht dokumentiert, was sicherlich auch mit
dem convoluten Adultgehdusetypus zusammenhéngt
(siche Anmerkung in 3.2.1.3.).

Planktotrophe Larvalentwicklung: Das anfangs
bilobate Velum vergréBert sich stark, bevor eine
weitere Differenzierung in der spiten Larvalphase
einsetzt, Allometrisches Wachstum erzeugt laterale
Einbuchtungen. Wihrend die Veli von Erato voluta
und Trivia monacha diesen pseudo-quadrilobaten
(funktionell bilobat) Zustand bis zur Metamorphose
beibehalten (Fretter & Pilkington, 1970; Lebour,
1931b, 1933b), findet bei T. arctica eine Differen-
zierung zu vier grofien Velarlappen statt (Lebour,
1933a). Es werden etwa 1-1.5 Larvalwindungen
ausgeschieden, die den Durchmesser des Gehéuses
auf 0.55 mm - z.B. Erafo sp. (s.u.) - bis zu 1.1 mm
erhohen - z.B. T. arctica. Die Scaphoconche haben
dann jeweils etwa eine Windung mehr und durch-
messen 1.6 mm (Lebour, 1933a, 1933b). Larval-
gehduse und Scaphoconch sind flach helicoid auf-
gewunden (Abb.22). Der Scaphoconch von E.
voluta zeigt zwel periphere, schwach ausgeprégte
Kiele (Lebour, 1933b).

Im Zuge der Metamorphose, bevor der Scapho-
conch abgeworfen wird, 16st sich das Operculum
ab, und der Mantel iiberdeckt - dem Adultzustand
entsprechend - das Gehduse von Erato voluta fast
vollstindig (Fretter & Graham, 1962). Dieser
Vorgang erfolgt bei den genannten 7rivia-Arten
erst nach Reduktion des Scaphoconchs.

Abgeleitet von den Aufzuchtversuchen Lebours
(1933a) und der biogeographischen Situation (s.0.)
miite die Verweildauer der Larven im Plankton
einige Wochen, jedoch nicht Monate andauern, da
z.B. der Atlantik nicht iberquert werden kann
(siche Laursen, 1981; Scheltema, 1971, 1986;
Simroth, 1895).

Die Scaphoconche von Trivia arctica, T. monacha wd Erato
voluta zeigen den gleichen generellen Typus von etwa
gleicher Grofle, obwohl das Larvalgehduse letzterer Art
deutlich kleiner und relativ héher ist. Das zeigt einerseits,
daf} Scaphoconch- und Larvalgehdusebau nur bedingt korre-
lieren. Andererseits klingen die unterschiedlichen Adult-
gehiusemorphologien bereits in der Frithontogenese an, ohne
daf der selektive Vorteil einer larvalen Schwebehilfe entspre-
chend verkleinert wird. Die relativ kleinere Erato-Verwandt-
schaft unterliegt im Plankton den gleichen oder sehr
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dhnlichen Selektionsdriicken wie die relativ grofere Trivia-
Verwandtschaft.

Die wenigen vorhandenen Daten zu Larvalgehdusen
deuten gruppenspezifische Skulpturunterschiede an: Trivia-
Protoconche sind skulpturlos, wahrend Erato auf dem Larval-
gehduse Spiralskulptur zeigt.
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Abb.22: GréRenrelationen zwischen Larvalgehduse und
Scaphoconch a) Trivia monacha (nach Lebour 1931b)
und b) Erato voluta (nach Lebour, 1933b). Ohne
Mafstab.

NEUBESCHREIBUNG eines Protoconches:

Erato sp. (Abb.T8/6,7): 2 Windungen von etwa
0.75 mm Hoéhe und einem Durchmesser von 0.55
mm, davon die erste Windung 0.25 mm (entspricht
Embryonalschale). Larvalwindung mit 6 sichtbaren
und 6 von der nachfolgenden Windung tiberdeckten
Spirallirae  (anschlieBende Juvenilwindung zeigt
zahlreiche schwach ausgepragte Spirallirae); AuBen-
lippe der Apertur undifferenziert. Die Larve war
wahrscheinlich planktotroph.

3.3.2. Lamellariidae ORBIGNY, 1841

Im Zuge der Bearbeitung zeigte sich, daf} eine als
Marseniopsis sharonae bezeichnete Art weder zu
Marseniopsis, noch zu anderen Gattungen der
Lamellariiden gestellt werden kann. Es erscheint
sinnvoll, die neue Gattung im Vorfeld der Daten-
synthese zu diagnostizieren, um sie zwanglos inte-
grieren zu kénnen.

Hainotis gen. nov.

Typusart : Lamellaria sharonae Willet, 1939
Derivatio nominis: Nach dem Kollegen
Stefan Hain.

Diagnose: Siehe die der Typusart und hier
beschriebene Radula.
Differentialdiagnose: Gehduse relativ
klein; + ohrférmig, &hnlich Marsenina oder Lamel-
laria. Protoconch etwa 2 Windungen, mit subsutu-
ralen, axialen Falten als Folge sekundarer Geh&u-
sespiralisierung (Abb.28) - sekundére Spiralisie-
rung sonst nur von Lamellaria bekannt, dort aber
kraftigere Falten bei geringerer Windungszahl.
Radula im Gegensatz zu Lamellaria mit Marginalia
(Abb.25) - alle Zahne relativ klein, von etwa
gleicher GréBe und dhnlichem Typus, + haken-

férmig und zwei- bis dreimal héher als breit,
einfache Basis; Marginalia mit gegabelter Spitze,
stérker hakenf&rmig als Lateralia und Zentralzahn.
Anmerkungen: Die Typusart lebt vor der kaliforni-
schen Kiste und wurde von Abbott (1974) fir die
juveniie oder verzwergte Form von Marsenina
rhombica gehalten (s.u.). Teleoconche und Mantel-
strukturen der beiden Arten &dhneln einander
tatsachlich, was aber nur die Tatsache belegt, daf§
diese Merkmalskomplexe besonders konvergenz-
anféllig sind, da Radulae und Protoconche die
Taxa sehr deutlich voneinander abgrenzen. Die
Radulae der Lamellariidae haben sich als art- und
gruppenspezifisch erwiesen. Radula- und Proto-
conchmerkmale korrelieren auf generischem Ni-
veau (s.u.).

3.3.2.1. Verbreitung und Okologie

Lamellariiden sind - von den Tropen bis zu den
nordlichsten bzw. siidlichsten Breitengraden - in
allen Ozeanen und in den Randmeeren mit voll-
marinen Bedingungen zu finden. Da die Taxonomie
vieler Arten nur auf Merkmale des duBeren Mantels
und des Adultgehduses beruht, diese jedoch auch
intergenerische Konvergenz zeigen kénnen (s.u.),
sind zoogeographische Muster mit einiger Vorsicht
zu betrachten. Momentan zeichnet sich ab, daB
Lamellaria die gréfite Verbreitung hat (u.a. Abbott,
1974; Bosch et al. 1995; Gosliner et al., 1996;
Habe, 1968; Powell, 1979), jedoch mit Schwer-
punkt in den warmen und gemdBigten Gewdsser
und mit nur wenigen Arten im Boreal, dort wo der
Golfstrom noch signifikanten Einflufl zeigt (Fretter
& Graham, 1981). Einige Arten sind transatlantisch
- z.B. L. perspicua. Diese soll zudem im Ostpazifik
vorkommen (Abbott, 1974; Marcus, 1959; siche
Anmerkungen).

Marseniopsis und Lamellariopsis leben im
Antiboreal und zirkumantarktisch (Bergh, 1886;
Dell, 1990; Thiele, 1929); Velutina, Capulacmaea
(= Piliscus), Onchidiopsis und Marsenina im
Boreal und arktischen Gewdssern (u.a. Behrens,
1980; Fretter & Graham, 1981, Friele, 1903;
Kozloff, 1996; Ohdner, 1913; Sars, 1859). Calyp-
foconcha hat sich im Nordatlantik eingenischt
(Bouchet & Warén, 1993), Hainotis gen. nov. ist
bisher auf die Ostliche nordpazifische Subregion
begrenzt (Behrens, 1980; s.0.) und Mysticoncha
nur aus der Tasmansee bekannt (Powell, 1979).

Lamellariiden sind mit Ascidien vergesell-
schaftet (Behrens, 1980; Fretter & Graham, 1981;
Gosliner et al.; 1996), von denen sie sich erndhren,
indem sie mit der Radula ein Loch in die Tunicaten-
Epidermis schneiden und sich mit Hilfe der
Proboscis durch das Gewebe fressen (Ankel, 1936;
Lambert, 1980). Lebour (1935 - Lamellaria latens)
- und Fretter und Graham (1981 - Velutina




plicatilis) vermuteten, daBl auch Coelenteraten zum
Nahrungsspektrum gehdren. Hierfiir gibt es jedoch
keinen Nachweis.

Die Farbung des auBen liegenden Mantels kann
bei einigen Lamellariiden interspezifisch stark vari-
ieren (Behrens, 1980; Thompson, 1973). Insbeson-
dere die endocochleaten Arten der Gattung Lamel-

33

laria konnen ein den Ascidien erstaunlich konver-
gentes Aussehen annehmen (siehe Gosliner et al,,
1996; Abb.23). Thompson (1960) wies nach, dal
der Mantel von Lamellaria perspicua bei Reizung
Séaure sekretiert und daB angreifende Fische darauf-
hin die Beute nicht annehmen (siehe Anmerkungen).

Abb.23: Lamellaria nigra (nach Gosliner et al., 1996) ist obligatorisch endocochleat (b), wahrend bei Velutina velutina
(nach Ankel, 1936) der Mantel nicht Uber der Schale fusioniert ist (a). Ohne Malistab.

Lamellariiden meiden das Intertidal und sind
hiufig im Sublitoral zu finden, einige Arten jedoch
auch im Bathyal oder gar Abyssal - Calyptoconcha
pellucida wurde aus bis zu 4500 m Wassertiefe
nachgewiesen (Bouchet & Warén, 1993). Von ver-
schiedenen Arten ist grofie Tiefentoleranz bekannt -
z.B. Lamellaria perspicua vom hochsten Sublit-
toral bis in 1200 m Tiefe (Fretter & Graham, 1981).

Habe (1968) berichtete, daB die "Lamellariide" Caledoniella
montrouzieri die Abdominalplatten von Gonodactylus (Heu-
schreckenkrebs) als Lebensraum bevorzugt und auch die
Eikapseln dort befestigt. Dieses Verhalten deutet eher auf
eine Verwandtschaft mit den Calyptraeoidea hin (s.u.), und
es handelt sich somit sehr wahrscheinlich um morpholo-
gische Konvergenz. Hierfiir sprechen auch die unterschied-
lichen Radulae (siehe Thiele, 1929). Wilson (1993)
dokumentierte das Gehduse von Caledoniella sp., das hier
jedoch als Lamellaria nigra identifiziert werden konnte
(s.w.). Die systematische Stellung von Caledoniella ist also

Abb.24: Geh&usetypen rezenter Lamellariidae. Ohne MaRstab.

3.3.2.2. Adultgehiusemorphologie und Anatomie

Adultgehdusemorphologie: Die Gehéduseldngen lie-
gen etwa zwischen 7 mm - z.B. Hainotis sharonae
(in Behrens, 1980) - und 45 mm - z.B. Lamellaria
nigra (in Bosch et al., 1995) - die Mehrzahl der
Arten zwischen 10 und 25 mm (u.a. Abbott, 1974;
Behrens, 1980; Fretter und Graham, 1981; Powell,
1979; Wenz, 1938-1944).

sehr unklar, und die entsprechend publizierten Daten werden
folglich nicht zur Charakterisierung der Lamellariidae
benutzt.

Das Vorkommen der transatlantischen Art Lamellaria
perspicua auch an der Westkiiste Chiles mufl angezweifelt
werden, da enorme Verbreitungsliicken zwischen den Popu-
lationen bestehen, die aufgrund der vorherrschenden Stro-
mungsverhéltnisse nicht tberbriickt werden kénnen. Die
diesbeziiglichen, angeblich intraspezifischen anatomischen
Unterschiede (Marcus, 1959) koénnen zwanglos als inter-
spezifisch angesehen werden.

Die Fahigkeit, zur Abwehr von Angreifern Siure iber
den Mantel ausscheiden zu konnen, war offensichtlich die
entscheidende Pra-Adaptation (siehe Triviidae), um den
makro-evolutiven Schritt von ektocochleat zu endocochleat
vornehmen zu kénnen, also die Schutzfunktion des Gehauses
aufzugeben (s.u.). Dennoch reicht die Siuresekretion offen-
sichtlich nicht aus, wm alle FreBfeinde abzuschrecken, da
z.B. die Ascidien-Mimese von Lamellaria nur als Schutz-
anpassung sinnvoll erscheint.
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Die dextral aufgewundenen Gehause sind napf-
formig (Capulacmaea) oder flach ohrformig bis +
kugelig (Mysticoncha entspricht etwa einer juve-
nilen Tonna), stets ohne Umbilicus; Apertur holo-
stom (Abb.24). Obligatorisch endocochleate Gehéu-
se haben vergleichsweise diinneres Periostracum als
z.B. Velutina, bei der die Schale nur teilweise vom
Mantel umhilit wird (Fretter & Graham, 1981; ei-
gene Beobachtungen); kalkige Schale extrem diinn,
auch bei Velutina (hier wird die vorhandene Fest-
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schaligkeit durch das dicke Periostracum erzeugt),
nach Entfernen des Periostracums + transparent;
keine Farbmuster.

Die Skulpturierung der Teleoconche (vergl.
Protoconche) beschriankt sich oftmals auf mehr
oder weniger kraftige Anwachsstreifung; schwach
bis deutlich ausgepragte Spiralkiele kénnen insbe-
sondere bei den semi-endocochleaten Taxa zusitz-
lich auftreten - z.B. bei Velutina velutina (siche
Fretter & Graham, 1981).

Im Gegensatz zur Periostracumdicke, korreliert die Gehéuse-
form nur sehr bedingt mit der Tendenz das Gehduse nach
inmnen zu verlagern: das kugelige Gehause von Mysticoncha
ist obligatorisch endocochleat (Powell, 1979), wéhrend das
halbkugelige bis ohrformige Pendant von Velutina nur
randlich vom Mantel iiberdeckt wird (Ankel, 1936). Die
extrem dinnen Kalkschalen treten nicht nur bei den
obligatorisch endocochleaten Taxa auf, sondem auch bei den
Arten, die sich in das Gehéuse zuriickziehen kémmen. Die
Ursachen sind wahrscheinlich unterschiedlich: einerseits
Reduktion, im Anschlu} an nicht mehr vorhandene Schutz-
funktion,- andererseits korreliert mit der in Kaltwasser-
habitaten erhohten Kalkloslichkeit z.B. von Velutina oder
Capulacmaea, die zom Erhalt der Gehéduseschutzfunktion ein
sehr dickes Periostracum sekretieren.
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Anatomie: Ubersicht: FuB relativ klein bis
mafig groB; kiirzer als ventrale Grundfliache endo-
cochleater Arten (s.u.); bei semi-endocochleaten
Arten (s.u.) etwas ldnger als Gehduse; Propodium
relativ gut entwickelt, Metapodium ohne Opercu-
lum (vergl. Frithontogenese). Mantel umhiillt
Gehause (endocochleat: Calyptoconcha, Hainotis
gen. nov., Lamellaria, Lamellariopsis, Marseni-
opsis) - dann Rénder der Mantellappen + voll-
stindig fusioniert, Oberfliche mehr oder weniger
stark differenziert - oder bedeckt nur teilweise und
t+ undifferenziert die duBere Schale (semi-endo-
cochleat: Velutina, Capulacmaea), Marsenina und
Onchidiopsis "intermediar", + endocochleat, aber
meist mit dorsaler Mantel6ffoung; deutliche anteri-
ore Mantelsiphonalrinne nur bei endocochleaten
Arten - bei Lamellaria und Calyptoconcha median
oder etwas nach rechts verlagert, sonst etwas links
von der Medianebene verlaufend. Kopf abgeflacht,
ohne Schnauze; dimne Tentakel mit basalen
Verdickungen, auf denen mehr oder weniger gut
ausgebildete Augen sitzen.
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Abb.25: Radulahalbreihen von a) Lamellatia perspicua (nach Bouchet & Warén, 1993 und Thiele, 1929), b) Marsenina
rhombica, c) Velutina prolongata und d) Hainotis gen. nov. sharonae (nach Hain, unpubliziert). Ohne Mafstab.

Mantelhdhlenorgane: Kieme mono-
pectinat, die gesamte Linge der Mantelhshle ein-
nehmend; Osphradium bipectinat, sehr grof, mit
breiter Basis, kaum gekriimmt, vor oder neben der
Kieme liegend;, Hypobranchialdriise ausgeprigt -
grofier faltiger Langswulst oder breite Querwiilste
(Fretter & Graham, 1962; Marcus, 1959).

Vorderer Nahrungstrakt: Akrem-
bolische Proboscis; Buccalmasse groB, Kiefer-
platten auf kurzem Abschnitt fusioniert (Gosliner &
Liltved, 1985; siche Anmerkung) oder getrennt,
Radulasack méaBig bis ziemlich lang (Eales, 1923;
Marcus, 1959; Thiele, 1929), Speicheldriisen
paarig, relativ klein (Fretter & Graham, 1962;
Marcus, 1959); grofe, unpaare, kompakte, faltig

gestreifte Osophagusdriise (von einigen Autoren als
"Blattermagen" bezeichnet).

Gosliner und Liltved (1985) fithrten "fusionierte Kiefer" als
Synapomorphie der Lamellariidae an. Es existierte m.E. zu
diesem Zeitpunkt jedoch lediglich eine entsprechende Skizze
von Marcus (1959) fir Lamellaria sp., wihrend z.B. Eales
(1923) die Kiefer von Marseniopsis conica als Einzel-
elemente skizzierte. Andere Autoren erwilnten dieses
Merkmal nicht (Bouchet & Warén, 1993; Eales, 1923;
Fretter & Graham, 1962, 1981; Thiele, 1929). Die Abbildung
eines Kieferelementes von Calyptoconcha pellucida in
Bouchet und Warén (1993, olmne Bildkommentar) zeigt
jedoch eine Bruchstelle an der Inmenseite, so daB ziemlich
sicher eine Fusion vorlag. Das Merkmal wire damit
allerdings lediglich fiir Lamellaria und Calyproconcha



belegt, die bereits die fehlenden Marginalia gemeinsam
haben (siehe nichster Absatz).

Radulae sehr heterogen (Abb.25) - die meisten
Arten mit 7 Zdhnen pro Querreihe; bei Lamellaria
und Calyptoconcha nur 3 Zihne, bei prinzipiell
dhnlichem Typus: Mittel- und Lateralzdhne jeweils
breit, kriftig und sehr spitz zulaufend, Zentralzahn
von Lamellaria jedoch extrem geschenkelt. Mittel-
und Lateralzahn von Hainotis gen. nov. sind mehr-
fach hoher als breit; Zentralzihne und Lateralia von
Lamellariopsis und Marseniopsis sind etwas héher
als breit, die von Velutina, Onchidiopsis und Capul-
acmaea breiter als hoch, Marsenina zwischen den
beiden letzten Gruppen vermittelnd (Bandel, 1984,
Bouchet & Warén, 1993; Hain, 1989; Marcus,
1939; Taki, 1972; Thiele, 1929; Troschel, 1856-
63; Warén, 1989; Wellens, 1991). Marginalia prin-
zipiell einfach hakenformig, mit Ausnahme von
Hainotis gen. nov., wo sie in zwel Spitzen termi-
nieren (Abb.25d).

Genitaltrakt: Velutina, Onchidiopsis,
Capulacmaea und Marsenina hermaphroditisch,
Arten anderer Gattungen gonochoristisch (u.a.
Ankel, 1936; Bouchet & Warén, 1993; Eales,
1923; Fretter, 1946, Fretter & Graham, 1981;
Marcus, 1959; Thiele, 1929). Grohe Kapseldriise,
einfache Bursa copulatrix vorhanden (Thiele, 1929;
vergl. jedoch Fretter, 1946); Receptaculum seminis
in erster Gruppe einblasig (mit Ausnahme von
Marsenina), in zweiter Gruppe mehrblasig, der
Albumendriise aufsitzend (Thiele, 1929; Fretter,
1946). Penis finger- bis keulenformig, seitlich
abgeflacht, mit Flagellum (auch Papille genannt);
akzessorische Prostata-Offoung mit oder ohne
kurzen Gang; Samengang geschlossen, verlauft von
der Prostata bis etwas unterhalb der Penisbasis in
der Muskulatur der Leibeshéhle, dann mit einem
mehr oder weniger langen Abschnitt in der vorderen
Leibeshshle, um schlieBlich in den Penis einzutreten
und der Flagellumspitze zu minden (Bouchet &
Warén, 1993; Fretter & Graham, 1981; Marcus,
1959: Wellens, 1991. vergl. Natica fasciata in
3.1.1.2)).

Nervensystem: Hoch konzentriert (Abb.
26), genauere Untersuchungen wurden an Lamel-
laria perspicua durchgefithrt (Bouvier, 1887).
Cerebralganglien mit sehr dicker, kurzer Kommis-
sur verbunden, die jedoch wahrscheinlich die Ver-
schmelzung jeweiliger lateraler Bereiche wider-
spiegelt; Pleuralganglien weitgehend mit Cerebral-
ganglien verschmolzen; Pedalganglien etwas ovoid,
direkt an Cerebropleural-Komplex geriickt. Supra-
und Subintestinalkonnektive sehr kurz und die
Ganglien entsprechend in den Nervenring ein-
bezogen.
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Weitere Arten wurden bereits von Bergh (1853, 1886)
untersucht, der z.B. bedeutende Unterschiede zwischen
Marsenina prodita und M. micromphala dokumentierte.
Relativ groBe intragenerische Unterschiede in der Nerven-
konzentration treten auch bei Trivia auf (s.0.) und miissen
deshalb hier nicht angezweifelt werden (sieche Bouvier,
1887), allerdings reichen die Skizzen von Bergh nicht aus,
um genauere Vergleiche vornehmen zu kénnen.
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Abb.26: Zentralnervensystem von Lamellaria perspicua
(nach Bouvier, 1887). Ohne Mafstab.

3.3.2.3. Eigelege und frithontogenetische Ent-
wicklung

Eigelege und Embryonalentwicklung: Es sind bisher
lediglich die Laiche von Lamellaria perspicua
(Ankel, 1936; Lebour, 1935; Pelseneer, 1911) und
Velutina velutina sicher identifiziert worden (Diehl,
1956, siehe Anmerkung). Die wenige Millimeter
groflen, kugel- bis sackférmigen, mit einem kurzen
Schlupftrichter versehenen Eikapseln (Abb.21)
werden in ausgebissene Gewebelocher von Ascidien
deponiert. Einige tausend Eier pro Kapsel entwik-
keln sich sémtlich zu bilobaten, operculaten Veligern
(Ankel, 1936; Diehl, 1956). Holokapsulire Entwick-
lung ist bisher nicht beschrieben und entsprechend
zu korrelierende frithontogenetische Gehéduse sind
nicht dokumentiert.

Bereits nach Bildung der ersten organischen
Schalenkappe wird ein Scaphoconch ausgeschieden
(Fioroni & Meister, 1976; vergl. Triviidae; s.u.).
Die Embryonalschalen sind primar + skulpturlos
(sekundire Falten kénnen auftreten; s.u.) und
durchmessen zum Schlupfzeitpunkt zwischen etwa
0.2 mm - z.B. Hainotis sharonae (su.) oder
Calyptoconcha pellucida (Bouchet & Warén,
1993) - und 0.6 mm - z.B. Marseniopsis cf. mollis
(Bandel et al., 1993).

Die von Thorson (1935) der Art Velutina undata zugerech-
neten Fikapseln miissen als fehlinterpretiert gelten, da sie
sich 1m Aufbau grundsitzlich von den sicher identifizierten
Kapseln unterscheiden und einen nassariinen Typus zeigen.
Zudem wurden sie angeheftet an Algen gefunden. Die
entsprechend abgebildeten Embryonen zeigen aperturale
Merkmale, die im Widerspruch zum Wachstum weitmiin-
diger Gehduse stehen.
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Planktotrophe Larvalentwicklung: Die Veli der Lar-
ven sind prinzipiell symmetrisch. Das Velum von
Velutina entwickelt zwar im Laufe der Larvalphase
laterale Einbuchtungen, so dafl tendentiell vier
Lappen entstehen, der Funktionstypus entspricht
aber weiter eher dem bilobaten Zustand (Fretter &
Pilkington, 1970; Lebour, 1935). Lamellaria zeigt
in der spateren Larvalphase zwei zusétzliche
Velarlappen, die den genannten Einbuchtungen
entspringen und ist somit 6-lobat (Fretter &
Graham, 1962; Kay, 1979; eigene Beobachtungen).
Marseniopsis entwickelt vier lange Velarlappen
(Bandel et al., 1993; Abb.T8/8). Die Larven der
anderen Gattungen sind nicht bekannt.

Abb.27: Echinospira-Larve von Lamellaria perspicua
(original). Maximaler Durchmesser = 2.1 mm.

Es treten mindestens zwei Typen von Scapho-
conchen auf. der * undifferenzierte, paucispiral-
sphérische bei Velutina (Fretter & Pilkington,
1970; Thorson, 1946) und der + differenzierte,
multispiral-nauticoide bei Lamellaria s.l., der
vielfach beschrieben und abgebildet wurde (u.a.
Bandel & Riedel, 1994; Kay, 1979; Krohn, 1853;
Laursen, 1981; Lebour, 1935; Pilkington, 1976;
Richter, 1973a, Simroth, 1895; Thiriot-Quiévreux,
1969; Todd et al., 1996). Es handelt sich um
mindestens 7 verschiedene Arten, von denen vier
aber noch nicht korreliert sind. Einige Larven
wurden sehr kiistenfern angetroffen (u.a. Laursen,
1981; Simroth, 1895) und koénnen als teleplan
eingestuft werden, d.h. sie kénnen mehrere Monate
im Plankton verbleiben und potentiell Ozeane
iberqueren (s.u.).

Ein von Krohn (1853) und spéter von Laursen
(1981) beschriebener Scaphoconch zeigt einen
offenen Umbilicus, so dafl wahrscheinlich eine
andere Gattung als Lamellaria involviert ist. Die
Skulptur der Scaphoconche besteht aus 2 oder 4
Spiralkielen, die entweder undifferenziert sind oder
zackige Elemente zeigen. Die Apertur ist leicht

Sinusigera-formig und wird zusétzlich durch die
Léngsskulptur gepragt. Die Windungszahl der spét-
larvalen Lamellaria-s 1.-Scaphoconche betrigt etwa
3-4, mit einem Durchmesser von 2-2.5 mm.

Am besten untersucht ist die Larve von Lamellaria perspicua
(w.a. Fretter & Graham, 1962; Lebour, 1935; Thiriot-
Quiévreux, 1969, 1974; eigene Beobachtungen). Der Mantel-
rand vor dem Bereich der Periostracumdriise ist extrem
verldngert und sekretiert den Scaphoconch (Abb.27). Die
Larvalschale ist offen aufgerollt, im Verhéltnis zum Scapho-
conch sehr klein und nicht mineralisiert (s.u.). Die Larval-
schale von Felutina spp. ist eng spiralisiert (Fretter &
Pilkington, 1970; Lebour, 1935; Thorson, 1946; s.u.) und im
Verhiltnis zum Scaphoconch relativ groBer (siehe weitere
Anmerkungen).

Bandel et al. (1993) untersuchten die Echinospira-
Larve von Marseniopsis cf. mollis (Abb.T8/8) und
wiesen nach, dafl der vermeintliche Scaphoconch
nicht aus QGallerte, sondern aus Mantelgewebe
besteht. Es ist also bei dieser Art bereits der Veliger
endocochleat. Die nachgewiesenen Driisenzellen im
Mantelepithel der Larve sind sehr wahrscheinlich
denen des metamorphisierten Tieres homolog (vergl.
Thompson, 1960), und es kann somit angenommen
werden, daB bereits die Larve die Fahigkeit hat,
tiber Saure-Exkretion Angreifer abzuwehren. Der
Veliger von M. cf. mollis hat kein Operculum.

Merkmale von Larvalgehdusen und Protocon-
chen stimmen dort nicht tiberein, wo eine sekundi-
re, synmetamorphotische Spiralisierung der Schale
stattfindet (Bandel et al., 1997). Es werden hier
deswegen die Charaktere der frithontogenetischen
Schalen einheitlich anhand der Protoconche zusam-
mengefafit. Synmetamorphote Spiralisierung st
bisher von Lamellaria s.1. (siche Abb.T8/9) und
Hainotis sharonae (Abb.28) bekannt. Eine + offene
Spiralisierung bleibt bei Calyptoconcha pellucida
erhalten (Bouchet & Warén, 1993). Die anderen
bekannten Protoconche sind eng spiralisiert.

Der Protoconch von Lamellaria s.l. zeigt kraf-
tige subsuturale Axialfalten, eine starke Zunahme
des Windungsdurchmessers und etwa 1.5 Windun-
gen mit einem Durchmesser von 0.8 bis 1.0 mm
(Bandel & Riedel, 1994; Bandel et al., 1997; s.u.).
Hainotis gen. nov. sharonae zeigt deutlich schwi-
chere Axialfalten, eine geringere Zunahme des
Windungsdurchmessers und etwas mehr als zwel
Windungen, die einen knappen Millimeter durch-
messen. Ahnliche GroBenverhaltnisse sind auch bei
Velutina spp. (Thorson, 1946; s.u.) und Marsenina
rhombica anzutreffen (s.u.). In anderen GroBen-
Dimensionen liegen die Protoconche von Calypro-
concha pellucida mit etwa 2 mm (Bouchet &
Warén, 1993) und Marseniopsis cf. mollis mit 3
mm Durchmesser (Bandel et al., 1993) - beide bei
etwa 2.3 Windungen. Spiralskulptur kann bei
Marseniopsis und Velutina aufireten.



Die Dimensionen der Protoconche sind relativ einheitlich,
mit Ausnahme einiger deutlich gréferer Kaltwasserformen.
Funktionsmorphologisch kénnen zwei Typen unterschieden
werden: die primér offen eingerollten und sekundér spirali-
sierten sowie die primér spiralisierten frithontogenetischen
Geh#use. Der Protoconch von Calyptoconcha pellucida
vermittelt zwischen diesen Typen.

Der Verlust des Scaphoconchen bei Marseniopsis cf.
mollis zeigt, daB} hochspezielle Merkmalskomplexe durch
heterochronische Prozesse rasch und restlos verschwinden
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konnen, zudem ohne daf} Schalenmerkmale dieses wider-
spiegeln wiirden (s.u).

Im Gegensatz zu den Adultgehdusen weisen die
Protoconche keine Reduktionsmerkmale auf und sind somit
vergleichsweise taxonomisch wertvoller. Die klassische
Folgerung "paucispiraler Protoconch reflektiert eine nicht-
planktotrophe Entwicklung" gilt fiir die Lamellariidae nicht.

Abb.28: Frithontogenetische Schalen von a) Marsenina rhombica und b) Hainotis gen. nov. sharonae (beide nach
Photographien von Hain, unpubliziert). Dimensionen siehe Beschreibung.

NEUBESCHREIBUNG einiger Protoconche:

Lamellaria nigra (Abb.T8/9): 1.4 im Umfang
rasch zunehmende Windungen mit einem Durch-
messer von 0.95 mm, davon die erste Windung 0.4
mm (entspricht Embryonalschale). Ab 0.7 bis 1.2
Windungen kriftige subsuturale axiale Verfal-
tungen, die das sekundare Spiralisieren des Larval-
gehduses dokumentieren (s.0.); ansonsten skulptur-
los - auch keine Anwachsstreifung erkennbar.
Apertur mit ventrolateraler Einbuchtung. Die Larve
war planktotroph.

Marsenina rhombica (Abb.28a); 1.6 Windun-
gen mit einem Durchmesser von 0.85 mm, davon
die erste Windung 0.42 mm (entspricht Embryonal-
schale). Anwachsstreifung setzt kurz vor Ende der
ersten Windung ein (Schlupfzeitpunkt), auf der
folgenden Viertelwindung deutlich erkennbar, dann
sehr schwach ausgeprigt; ansonsten skulpturlos.
Miindung undifferenziert, mit deutlichem Absatz
von Juvenilschale abgesetzt. Die Larve war wahr-
scheinlich planktotroph.

Hainotis gen. nov. sharonae (Abb.28b): 2.2
Windungen mit einem Durchmesser von 0.9 mm,
davon die erste Windung 0.22 mm (entspricht
Embryonalschale). Ab 0.6 bis 2.1 Windungen kurze
(sub-) suturale Axialfalten, die nur teilweise deut-
lich absutural iibergreifen. Schwach ausgeprégte
Anwachsstreifung vorhanden, ansonsten skulptur-
los. Apertur undifferenziert, Ubergang zur Juvenil-
schale ohne Absatz, aber kriftige Verstiarkung der
Anwachsstreifung. Die Larve war planktotroph.

3.4. Capuloidea FLEMING, 1822
3.4.1. Trichotropidae GRAY, 1850
3.4.1.1. Verbreitung und Okologie

"Essentially a cold water family, ..." (Bosch et al.,
1995). Die grofie Mehrzahl der Arten lebt sublitoral
bis abyssal in allen (anti-) borealen und (ant-)
arktischen Meeren (u.a. Abbott, 1974; Bouchet &
Warén, 1993; Dell, 1990; Fretter & Graham, 1981;
Habe, 1968; Hain, 1989; Powell, 1979; Thiele,
1929; Warén, 1991; Warén et al., 1986). Tricho-
tropis s.1. siedelt in relativ "flachem" Wasser (ab
zehn, bis einige hundert Meter), wihrend Torellia
s.l. (Torellia s.s. im Nordatlantik, Trichoconcha
und Neoconcha im Antiboreal) in der Regel erst im
unteren Sublittoral einsetzt und bis 5000 m Tiefe
nachgewiesen ist - z.B. 7. didyma (Bouchet &
Warén, 1993). Einige Arten von Trichotropis s.l.
sowie Lippistes spp. sind vereinzelt in den ge-
méBigten und selbst tropischen Gewissern anzu-
treffen, allerdings ebenfalls unterhalb des Intertidals
(Abbott & Dance, 1982; Bosch et al., 1995;
Wilson, 1993).

Uber die Lebensweise der Trichotropiden ist
sehr wenig bekannt. Sie gelten als Epibenthonten
primédrer und sekundirer Hartsubstrate (Fretter &
Graham, 1981; Hain, 1989). Es wurden lediglich
zwel Trichotropis-Arten genauer untersucht, die als
allgemein mikrophag (Graham, 1954 - 7. borealis),
bzw. als Kiemenfiltrierer (Yonge, 1962 - T. cancel-
lata) bezeichnet wurden - fir Torellia wurde eben-
falls Mikrophagie vermutet (Fretter & Graham,
1981, sieche Anmerkung). Der Erndhrungsweise ent-
sprechend sind Trichotropiden wohl nicht sonder-
lich bewegungsaktiv (Graham, 1954; Yonge, 1962).

Das dicke, oftmals borstige Periostracum wird,
zumindest bei T' cancellata, haufig von Epizoen
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besiedelt, etwa Hydrozoa, Schwidmme, Polychaeten
oder sogar Ascidien, die groBer als das Schnecken-
gehduse werden konnen (Yonge, 1962). Zwischen
den Periostracumborsten sind kleine Kommensalen
wie Copepoden zu finden.

Yonges (1962) Behauptung, daBl Trichotropis cancellata
Nahrungspartikel mit der Kieme filtriert, ist diskussions-
wiirdig. Nicht die Kieme zeigt Spezialisierungen wie etwa
Vergroflerung oder Lageéinderung, sondern allein der Mund-
bereich, wo die Unterlippe zu einer Proboscis-dhnlichen,
basal mit Cilien besetzten Rinne ausgezogen ist (s.u.). Dieser
wird zur mikrophagen Eméhrung eingesetzt und zwar sehr
wahrscheinlich zur Aufnalime von Detritus. Yonges (1962)
Aquarienbeobachtungen, dal 7. cancellata zur Wasserober-
tlache klettert und dort verharrt um zu filtrieren (was natiir-
licherweise nicht stattfinden kann, da bisher keine Tricho-
tropide im Intertidal gefunden worden ist), werden von dem

Abb.29: Gehéausetypen rezenter Trichotropiden und von

Es treten drei prinzipielle Gehdusetypen auf:
Trichotropis s.1., hochturmférmig bis + scheiben-
fomig (Lippistes mit weitem Umbilicus); mit
geschulterten, meist multicarinaten Windungen;
Apertur siphonostom; Torellia s.1. mit mehr oder
weniger naticoidem und Zelippistes mit capuloidem
Teleoconch (Abb.29). Gemeinsame Merkmale sind
das relativ dicke Periostracum (auBler Lippistes)
und die relativ dinne Kalkschale. Die Skulptur
wird meist durch unterschiedlich ausgepragte Spiral-
elemente dominiert; teilweise Késtchenskulptur.
Sinistrale Gehiduse sind nicht bekannt.

Die Ausbildung eines dicken Periostracums ist offensichtlich
mit den Kaltwasserhabitaten korreliert, da die Arten der
wirmeren Meere dieses Merkmal nicht zeigen.

Vaughts (1989) listete noch Akibumia (Laubierinidae),
Haloceras (Haloceratidae) oder Provanna (Provannidae)
unter den Trichotropiden auf, alles Gattungen, die allein auf-
grund der Adultgehdusemorphologie systematisiert wurden
und nun in andere Uberfamilien gestellt werden miissen.
Tatséchlich ist der Trichotropiden-Teleoconch relativ uncha-
rakteristisch und entspricht einem Typus wie er selbst bei
Archaeogastropoden zu finden ist.

Warén (1989) gliederte die neue Gattung Pseudotorellia
von Torellia ab und stellte sie aufgrund von Radula-
merkmalen in die Verwandtschaft von Felutina (Lamellari-
idae). Es sprechen jedoch andere Merkmale fiir die Tricho-
tropiden-Zugehérigkeit von Pseudotorellia, die deshalb hier
in die Datensynthese einbezogen wird. Die kleinsten
Trichotropiden fianden sich in der Gattung Icuncula, die

Autor (1962: 178) grofiziigig fiir das natiirliche Habitat umin-
terpretiert.

3.4.1.2. Adultgehiiusemorphologie und Anatomie

Adultgehdusemorphologie: Die Gehdusehohen lie-
gen zwischen 4 mm - z.B. Trichotropis pulcher-
rima (in Melvill & Standen, 1901) - und 5 cm -
z.B. Trichotropis bicarinata (in Kozloff, 1996) -
die der Mehrzahl der Arten zwischen 15 und 25
mm (sieche Abbott, 1974, Abbott & Dance, 1982;
Bosch et al., 1995; Dell, 1990; Kira, 1965; Powell,
1979). Sexualdimorphismus kann nicht auftreten,
da die Tiere - soweit bekannt - zum Zeitpunkt der
maximalen GehdusegroBe Hermaphroditen oder
Weibchen sind (s.u.).

Capulus (ganz rechts). Ohne MafRstab.

gewShnlich dieser Familie zugeordnet wird (u.a. Thiele,
1929; Vaught, 1989; Wilson, 1993) - z.B. I. torcularis mit 2
mm Gehédusehdhe (in Wilson, 1993). Die systematische
Zuordnung beruht jedoch lediglich auf conchologischen
Ahnlichkeiten zu Trichotropis s.1. (noch nicht einmal deren
siphonostome Apertur zeigend) und muB  angezweifelt
werden.

Anatomie: Ubersicht: FuB etwa Gehiuse-
linge; mit groBem Propodium; bei Trichotropis
anterior mit gerader Kante (Graham, 1954; Yonge,
1962), sonst lianglich oval (Eales, 1923; Fretter &
Graham, 1981) - horniges, teilweise groBen-
reduziertes Operculum. Mantelrand glatt bis wellig,
ohne siphonale Falte. Kopf mit sehr kurzer
Schnauze, jedoch ventral durch Pseudoproboscis
(s.u.) verldngert; Augen an basalen Verdickungen
diinner Tentakel.

Mantelhdhlenorgane: Kieme mono-
pectinat, lang und schmal; Osphradium etwa ein
Drittel der Kiemenldnge, mehr oder weniger
asymmetrisch bipectinat (Eales, 1923; Graham,
1954) oder monopectinat (Yonge, 1962; siehe
Anmerkung); Hypobranchialdriise aus einer Reihe
gut entwickelter wulstiger Lappen (Yonge, 1962).

Vorderer Nahrungstrakt: Mund-
bereich zu mit Cilien besetzter, dorsal offener
Nahrungsaufnahmerinne ausgezogen (Pseudopro-
boscis, siche Anmerkung); rudimentire pleurembo-



lische Proboscis (Warén & Bouchet, 1991; siche
Anmerkung); Buccalapparat gut entwickelt: Tricho-
tropis ohne (Yonge, 1962) oder mit mehr oder
weniger rudimentéren Kieferelementen (Graham,
1954:; Troschel, 1856-63); lingliche Kieferelemente
bei Neoconcha, sehr kurze bei Trichoconcha

faZa)))
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(Eales, 1923). Speicheldriisen paarig, vor dem Ner-
venring liegend; Osophagusdriise nicht beschrieben;
Kristallstiel im Magen von Trichotropis spp.
(Yonge, 1962) - von anderen Trichotropiden nicht
bekannt (z.B. Eales, 1923).

)

Abb.30: Radulahalbreihen von a) Trichotropis borealis (nach Troschel, 1856-63), b) Torellia vestita und ¢) Neoconcha

anguiifera (beide nach Warén et al., 1986). Ohne Mafstab.

Radulae (Abb.30) von Trichotropis, Torellia
s.s. und Trichoconcha sind relativ einheitlich:
Mittelzahn leicht trapezoid, breiter als hoch, Basis
lateral zu =+ kurzen Schenkeln ausgezogen,
Schneide monocuspid oder schwach gezéhnelt;
Lateralia nur wenig hoher als Zentralzahn, mit
breiter, median verdickter Basis und langer, mono-
cuspider oder schwach gezédhnelter Schneide;
Marginalia etwas lidnger, * sichelférmig, mit ein-
facher Schneide (Bouchet & Warén, 1993; Eales,
1923; Hain, 1989; Troschel, 1856-63; Warén et al.,
1986). Neoconcha zeigt + ovale Mittelzdhne, hoher
als breit, Schneide monocuspid, mit oder ohne
schwache Zdhnelung oder tricuspid; Lateralia von
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etwa gleicher Hohe, mit breiter, median verdickter
Basis und einfacher Schneide; Marginalia kaum

langer, + sichelférmig, mit einfacher Schneide
(Eales, 1923; Hain, 1989; Warén et al., 1986).

Die Pseudoproboscis ist laut Eales (1923) oder Graham
(1954) ein Derivat der Unterlippe, wird nach Meinung von
Fretter und Graham (1981) vom Propodium gebildet und von
Warén und Bouchet (1991) als Struktur einer Proboscis-
scheide angesehen. Wer auch immer recht hat die
Pseudoproboscis ist ein charakteristisches Korperteil, das in
dieser Form nur von den Trichotropiden und Capuliden (s.u.)
bekannt ist.

Yonge (1962) beschirieb das Osphradium von Tricho-
tropis cancellata als monopectinat, zeichnete es jedoch
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Abb.31: Zentralnervensystem von a) Neoconcha vestita (ochne Pedalganglien; nach Eales, 1923) und zum Vergleich b)
das von Capulus ungaricus (ebenfalls ohne Pedalganglien; nach Bouvier, 1887). Ohne Mafstab.

Genitaltrakt: Proterandrisch-konseku-
tive Hermaphroditen; offener Samengang, Penis
einfach fingerformig bei Trichotropis (Graham,
1954; Yonge, 1962), mit spatelformiger Spitze bei
Neoconcha vestita (Eales, 1923); Ovidukt offen,
Receptaculum seminis einfach, Bursa copulatrix

nicht vorhanden (Graham, 1954; Warén &
Bouchet, 1991).

Nervensystem: Cerebralganglien mit
kurzer Kommissur; Pleuralganglien teilweise mit
Cerebralganglien verschmolzen und deutlich kleiner
als diese; Supra- und Subintestinalganglien relativ
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klein und mit méafBig langen bis relativ kurzen
Konnektiven von Pleuralganglien abgesetzt; Subin-
testinalganglion mit Verbindung auch zum rechten
Pleuralganglion (rechte Zygoneurie); Pedalganglien
direkt aneinanderliegend und mit relativ langen
Konnektiven vom Cerebropleuralkomplex abgesetzt
(Eales, 1923; Graham, 1954; Thiele, 1929;
Abb.31).

3.4.1.3. Eigelege und friihontogenetische Ent-
wicklung

Eigelege und Embryonalentwicklung: Die Eikapseln
von Trichosirius inornatus sind linsenformig, 2-3
mm im Durchmesser und etwa 1.5 mm hoch. In
Aquarien wurden sie an Rohren von Sabellaria
(Polychaeta) befestigt (Pilkington, 1974). Thorson
(1935) fand mehr oder weniger sphérische, 3-5 mm
durchmessende Eikapseln: die von T1richotropis
conica, ebenfalls an serpulimorphen Réhren und
die von 7. borealis an Muschelschalen. Die Eikap-
seln der Trichotropis-Arten enthielten jeweils 5-13
Embryonen, welche in den Eikapseln metamor-
phisierten und kriechend schliipften (Thorson,
1935). Hain (1989) beschrieb 8 mm durchmessende
spharische Eikapseln von Trichoconcha mirabilis,
die 25-30 Embryonen enthielten.

Die zahlreichen Embryonen in den Eikapseln
von Trichosirius inornatus entwickelten sich zu
bilobaten Veligern und schliipften mit 0.8 Gehéduse-
windungen - mit einem diinnen, median einfach
gekielten Scaphoconch umhiillt (Pilkington, 1974).
Dieser wurde bei den beiden sich holokapsular ent-
wickelnden Trichotropis-Arten nicht nachgewiesen.

Die Durchmesser der Embryonalgehiuse betra-
gen 0.15 mm - z.B. Zelippistes benhami (s.u.) - bis
zu etwa 1.9 mm - z.B. Trichoconcha mirabilis
(Hain, 1989; vergl. Bandel & Riedel, 1994,
Bouchet & Warén, 1993; Pilkington, 1974; Thor-
son, 1935; Warén & Bouchet, 1991; Warén et al.,
1986). Die kleinen Embryonalgehiuse (etwa 0.15
mm bis 0.3 mm) von Arten, bei denen sich ein
planktotrophes Stadium anschlieft (s.u.), zeigen
keine Skulptur (Bandel & Riedel, 1994; eigene
Beobachtungen) oder eine suprasuturale Spiralleiste
(Warén et al., 1986). Die grofien Embryonalge-
hiuse (etwa 0.7 mm bis 1.9 mm) von Trichotropis
sl. (inkl. Trichosirius) zeigen wenige kriftige
Spiralkiele (Thorson, 1935; eigene Beobach-
tungen), die von Torellia s.]. (inkl. Neoconcha und
Trichoconcha) zahlreiche Spirallirae (Hain, 1989;
Warén et al., 1986) bzw. zahlreiche Axialrippchen
(Bouchet & Warén, 1993).

Abb.32: a) Embryonalgehduse und b) Larvalgehé&use von Trichosirius inornatus mit vermeintlichem Scaphoconch (aus

Pitkington, 1974, 1976). Ohne Malstab.

Planktotrophe Larvalentwicklung: Pilkington (1974,
1976) dokumentierte Stadien der frei schwimmen-
den Larve von TIrichosirius inornatus und wies
erstmals den Echinospira-Typus bet einer Tricho-
tropide nach. Die beiden Velarlappen buchten sich
im Laufe der Larvalphase jeweils mehr oder
weniger zu einem (pseudo-) quadrilobaten Velum
ein, das aber funktionell bilobat bleibt. Der
transparente Scaphoconch bleibt diinn, differenziert
sich jedoch und zeigt mehrere Spiralleisten. Wéh-
rend der Metamorphose soll der Scaphoconch der
eigentlichen Schale als zusitzliche Verkalkungs-
matrix dienen und wird demnach nicht abgeworfen
(Pilkington, 1976; siche Anmerkungen).

An den Protoconchen kann man ablesen, daf
etwa eine - z.B. Trichotropis crassicostata (in
Warén & Bouchet, 1991) - bis etwas mehr als zwei

Larvalwindungen sekretiert werden - z.B. Zelip-
pistes benhami (Abb.T8/10; s.u.). Die Durch-
messer liegen etwa zwischen einem und zwei
Millimeter (Bandel & Riedel, 1994; Bouchet &
Warén, 1993; Pilkington, 1976; Warén & Bouchet,
1991; Warén et al., 1986).

Die Beobachtung von Pilkington (1976), daB der
Scaphoconch nach der Metamorphose etwa wie ein zweites
Periostracum fungiert, ist funktionsmorphologisch nicht
unproblematisch, da es nicht bekannt ist wie der Raum
zwischen primirer (Periostracum) und sekundérer (Scapho-
conch) organischer Schale mineralisieren koénnte. Der
Scaphoconch der Lamellarioidea (s.0.) ist sehr viel volumi-
noser und kann als Schwebehilfe dienen, was hier nicht der
Fall ist. Der Scaphoconch von Trichosirius inornatus ist
histologisch nicht untersucht und besteht moglicherweise
lediglich aus differenziertem Periostracum. Er wire dann
nicht nur funktionell grundsétzlich verschieden von dem der



Lamellarioidea (vergl. Capulidae). Die Periostracumhaare,
z.B. am Larvalgehduse von Torellia delicata, moégen ein
Indiz sein, daB dort noch nicht einmal ein Pseudoscapho-
conch ausgebildet wird, da keine funktionsmorphologische
Korrelation zwischen beiden Merkmalen hergestellt werden
kann.

Im offenen Ozean sind bisher keine Trichotropiden-
Larven nachgewiesen wurden, so daB die Veliger wohl nicht
in der Lage sind gréfiere Meere zu iiberqueren.

Die bisher bekannten Protoconche zeigen ein zahlen-
miBig ausgeglichenes Verhdltnis zwischen Arten mit plankto-
tropher und solchen mit nicht-planktotropher Entwicklung
an.

NEUBESCHREIBUNG zweier Protoconche:

Zelippistes benhami (Abb.T8/10): 3.1 Windun-
gen mit einem Durchmesser von 0.9 mm, davon die
erste Windung 0.15 mm (entspricht Embryonal-
schale). Signifikante Skulptur nur auf der letzten
Viertelwindung, wo zwei schwach ausgeprigte
Spiralkiele und 4-5 Axialrippen erscheinen, welche
ein Kistchenmuster andeuten; Apertur undifferen-
ziert. Die Larve war planktotroph.

Trichosirius sp.. 1.7 Windungen mit einem
Durchmesser von 0.7 mm, davon die erste Windung
0.5 mm; durchgehend mit 5 Spiralkielen skulptu-
riert. Die Larve war wahrscheinlich nicht-plankto-
troph.

3.4.2. Capulidae FLEMING, 1822

Vaught (1989) listete fir die Capuliden die Gat-
tungen Capulus, Krebsia und Neojanacus auf.
Neojanacus ist zu den Hipponicidae zu stellen
(Bandel & Riedel, 1994; s.u.), wihrend Krebsia
wohl als Untergattung von Capulus anzusehen ist.
Die Capulus-Untergattung  Hyalorisia  (siehe
Vaught, 1989), kénnte durchaus generische Unter-
schiede aufweisen (siche Bouchet & Warén, 1993),
was allerdings zu belegen wére. Hier wird folglich
nur von Capulus s.1. geschrieben.

3.4.2.1. Verbreitung und Okologie

Capulus s.1. ist im voll- und halbmarinen Milieu %
kosmopolitisch  verbreitet (u.a. Abbott, 1974,
Bosch et al., 1995; Dell, 1990; Fretter & Graham,
1981; Kay, 1979, Kira, 1965; Linse & Brandt,
1998; Powell, 1979; Riedl, 1983; Thorson, 1965;
Wilson, 1993). Die Schnecken sind nicht auf die
Schelfbereiche beschrinkt, sondern im Bathyal aus
bis zu 2000 m Tiefe gedredged worden - z.B.
Capulus simplex (in Bouchet & Warén, 1993; siehe
Anmerkungen). Die bathymetrische Toleranz der
meisten Arten scheint groB zu sein. So ist etwa C.
simplex aus 300-2000 m (Bouchet & Warén, 1993)
oder C. ungaricus vom oberen Sublitoral bis 850 m
Tiefe nachgewiesen (Fretter & Graham, 1981).
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Einige Arten scheinen weit verbreitet zu sein,
etwa C. ungaricus, die im Mittelmeer (Riedl,
1983), von der westafrikanischen Kiiste bis nach
Nord-Norwegen, von den Britischen Inseln bis nach
Gronland (Fretter & Graham, 1981), sowie an der
Ostkiste Nordamerikas hinunter bis Florida vor-
kommt (Abbott, 1974). Das transatlantische Vor-
kommen dieser Art wird von Bouchet und Warén
(1993) jedoch angezweifelt.

Capuliden sind hemi-sessile Bewohner primérer
und insbesondere sekundirer Hartsubstrate und
vermeiden das Intertidal. Capulus ungaricus filtriert
organische Partikel, indem sie einen Wasserstrom
selbst erzeugt (Yonge, 1938) oder auch erzeugen
14Bt, etwa von einer Muschel oder einer filtrieren-
den anderen Schnecke (z.B. Turritella), an deren
Schalenrand die Capulide aufsitzt (Orr, 1962;
Thorson, 1965). C. ungaricus wurde zudem beob-
achtet (Sharman, 1956) wie sie ein randliches Stiick
Schale des Wirtes entfernte und mit der Proboscis
von der Muschel vorkonzentrierte Nahrung stahl.
Orr (1962) wies fur C. danieli nach, daB diese
sogar Muscheln anbohrt, um besser Nahrung steh-
len zu kénnen.

Die filtrierende bzw. parasitare Lebensweise der Capuliden
dirfte keine bathymetrische Beschrankung auferlegen, so daB
wohl auch im Abyssal noch Arten zu entdecken sein werden.

3.4.2.2. Adultgehiiusemorphologie und Anatomie

Adultgehdusemorphologie: Gehdusehdhen werden
bei Capuliden * durch die Aperturweite bestimmt
(Abb.29). Entsprechende Literaturangaben bezie-
hen sich jedoch tatsdchlich eher auf den gréfiten
Durchmesser, bzw. die funktionelle Gehéuselinge,
da in der Regel die apikale Ansicht dokumentiert
ist. Diese Daten ergeben einen Grofenrahmen von
etwa 5 mm - z.B. C. bicarinatus (in Kay, 1979) -
bis 5 cm - z.B. C. ungaricus (in Abbott & Dance,
1982). Das von Wilson (1993) skizzierte, nur 2.2
mm "lange" Gehéduse von C. devexus gehorte wohl
zu einem juvenilen Tier.

Gehause flach- bis hoch-kappenférmig, annih-
ernd planspiral, aber eindeutig dextral aufgerollt;
Gehéusespirale  allerdings  hauptsichlich  vom
Protoconch aufgebaut (s.u.); Apertur + holostom, je
nach Substrat unterschiedlich ausgeformt, z.B.
auch skulpturelle Elemente entsprechender Wirts-
gehduse abbildend. Dominante Skulptur bilden
entweder zahlreiche Spiralkiele, die unregelmifig
von mehr oder weniger kriftigen Wachstums-
dringungen gekreuzt werden oder die Wachstums-
drdngungen selbst; Periostracum der Kaltwasser-
arten dick und fransig. Das Farbspektrum umfaft
weil}, gelb, orange, rot und braun; Muster sind
nicht beschrieben (u.a. Abbott, 1974; Bosch et al.,
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1995; Fretter & Graham, 1981; Kira, 1965;
Powell, 1979; Wilson, 1993).

Anatomie: Ubersicht : Weitgehend den Tricho-
tropiden entsprechend; Ful3 allerdings breiter und
Operculum vollsténdig reduziert; Kopftentakel kiir-
zer. Insgesamt Torellia dhnlicher als Trichotropis.

Mantelhdhlenorgane: Kieme mono-
pectinat, relativ lang und auffillig breit, eher quer
als langs am Manteldach hingend; Osphradium
etwa ein Viertel der Kiemenldnge (Yonge, 1938 fur
C. ungaricus), nach Fretter und Graham (1962)
bipectinat, nach Haszprunar (1985) stark asymme-
trisch bipectinat und nach Warén und Bouchet
(1991) monopectinat. Hypobranchialdriise nachge-
wiesen, jedoch nicht genauer beschrieben (siche
Graham, 1954); von Yonge (1938) nicht entdeckt,
daher wohl unauffallig,

Vorderer Nahrungstrakt: Sehr
dhnlich den Trichotropiden; Pseudoproboscis je-
doch lianger, Kiefer wohl nicht vorhanden (?); keine
Osophagusdriise.

Der Radula-Typus (Bouchet & Warén, 1993,
Eales, 1923; Hain, 1989; Orr, 1962; Troschel,
1856-63; eigene Beobachtungen, Abb.T1/13-15)
entspricht dem von Trichotropis, Torellia s.s. und
Trichoconcha (siehe 3.4.1.2).

Genitaltrakt : Prinzipiell wie bei Tricho-
tropiden (Graham, 1954).

Nervensystem: Entspricht weitgehend
dem der Trichotropidae (siche Bouvier, 1887;
Graham, 1954; Lacaze-Duthiers, 1901; Abb.31b),
jedoch mit Dialneurie des linkspleuralen Mantel-
nervs mit dem supraintestinalen Osphradialnerv
(Graham, 1954; Haszprunar, 1985; siche An-
merkung).

Eine vorldufige Datenanalyse zeigt, dafl die Capuliden wohl
keine Apomorphien offenbaren, die eine Abgrenzung von den
Trichotropiden erlauben wiirden (vergl. Kapitel "Phylo-
genetische Hypothesen"). Das miitzenformige Gehduse gilt
als gingiges Unterscheidungssmerkmal (u.a. Bandel &
Riedel, 1994; Bosch et al., 1995, Powell, 1979; Thiele,
1929), doch schliefit die Trichotropide Zelippistes concho-
logisch unmittelbar an Capulus s.. an. Die von Graham
(1954) und Haszprunar (1985) erwdhnte osphradiale
Dialneurie bei Capulus ungaricus, die z.B. bei Trichotropis
borealis nicht nachgewiesen wurde, reprasentiert lediglich
einen graduellen Unterschied, da sie sehr leicht entstehen
kann und zB. auch ber Crepidula fornicata existiert
(Graham, 1954). Die im Vergleich mit Trichotropis spp.
(Graham, 1954; Yonge, 1962) lingere Proboscis von Capulus
spp. (Ankel, 1936; Graham, 1954; Orr, 1962; Yonge, 1938;
eigene Beobachtungen) ist auch von Torellia beschrieben
(z.B. Fretter & Graham, 1981) und bietet somit ebenfalls
keine Grundlage zur Abgrenzung auf Familien-Niveau.
Dieses Merkmal ist wahrscheinlich ebenfalls graduell, da es
mit verringertem Lokomotionspotential einhergehen kénnte.

3.4.2.3. Eigelege und friihontogenetische Ent-
wicklung

Eigelece und Embryonalentwicklung: Der Laich
besteht besteht aus einer grofen, kartoffel- bis
sackformigen Eikapsel, die langs oder quer unter
dem Fufl der Schnecke liegt und vom Propodium
festgehalten wird (Ankel, 1936; Lebour, 1937;
Ohdner, 1914; Orr, 1962; Thorson, 1946, 1965).
Er enthdlt um die 30 Embryonen bei C. badius
(Amio, 1963) und etwa 5000 0.2 mm durch-
messende Eier bei C. wungaricus (Fretter &
Graham, 1981; Thorson, 1946). Die Embryonen
von C. ungaricus und C. danieli entwickeln sich
séamtlich zu bilobaten, operculaten Veligern; zu C.
badius machte Amio (1963) keine Angabe.
Wihrend Lebour (1937) einen Scaphoconch an der
intrakapsuléren Larve von C. ungaricus dokumen-
tierte, war es fir Orr (1962) "... not possible to
determine whether Capulus danieli veligers are
echinospira as are Capulus ungaricus" (siehe
Anmerkung nichster Abschnitt).

Die Embryonalschalen sind * skulpturlos und
durchmessen zum Schlupfzeitpunkt etwa 0.24 mm -
z.B. C. ungaricus (Fretter & Graham, 1981;
Lebour, 1937; jedoch 0.34 mm in Bouchet &
Warén, 1993) - bis 0.63 mm - zB. C. badius
(Amio, 1963, sieche Anmerkung).

Es sind bisher keine holokapsuldren Frithontogenesen bei
Capuliden bekannt, was aber keine Signifikanz hat, da bisher
nur von wenigen Arten Daten vorliegen. Die 0.63 mm grofie
Schlupfschale von C. badius zeigt zumindest eine nicht-
planktotrophe Entwicklung mit lecithotrophem, frei schwim-
mendem Veliger an.

Planktotrophe _Larvalentwicklung: Der einzige
Bericht iiber den frei schwimmenden Veliger einer
Capulidae stammt von Lebour (1937), die Schliipf-
linge von C. ungaricus eine zeitlang im Aquarium
halterte. Die zwei Velarlappen der schliipfenden
Larven buchteten sich jeweils lateral ein, so da} ein
mehr oder weniger quadrilobates Velum entstand.

Lebour (1937) dokumentierte ein gelatinoses,
zusétzliches Larvalgehduse, das sie, analog zu dem
der Lamellarioidea (insbesondere mit Bezug zu
Velutina) als Echinospira bezeichnete. Hain (1989)
dokumentierte ein vom Meeresboden gedredgetes,
diinn gelatinés umhiilltes frithontogenetisches Ge-
hiuse, das er C. subcompressus zuordnete.

Die Larvalgehduse (inklusive der Embryonal-
windung) der Capuliden erreichen 1.8 - zB. C.
ungaricus (Bouchet & Warén, 1993; Fretter &
Graham, 1981) - bis 2.7 Windungen - z.B. C.
subcompressus (Hain, 1989), die etwa 1.3 mm bis
1.8 mm durchmessen und mit einigen mehr oder
weniger ausgeprégten Spiralkielen skulpturiert sind,
die jedoch wihrend des frithen benthischen Lebens




bereits korrodiert sein kénnen (Bouchet & Warén,
1993; Fretter & Graham, 1981; Hain, 1989).

Die einzigen beiden Nachweise einer Echinospira-Larve bei
Capulus stammen von Lebour (1937) und Hain (1989). Orr
(1962), die explizit nach dem embryonalen Scaphoconch von
Capulus danieli suchte, wurde nicht fiindig. Andere Autoren
(z.B. Ohdner, 1914) hatten ebenfalls Embryogenesen unter-
sucht und keine Echinospira-Larven beschrieben. Im Plank-
ton sind bisher keine Echinospira-Larven gefangen worden,
die Capulus zugeordnet werden konnten, wahrend die der
Lamellarioidea regelméBig gefunden werden. Dort wo eine
Gallerte beschrieben wurde, war sie sehr diinn (Hain, 1989;
Lebour, 1937).

Es gibt also eine Reihe von Indizien (vergl. Trichotropi-
dae), daB sich die Echinospira-Larven der Capuliden (und
Trichotropiden) prinzipiell von denen der Lamellaricidea
(s.0.) unterscheiden, bei welchen der Scaphoconch grofl genug
ist, um als Schwebehilfe fungieren zu kénnen. In der Gesamt-
analyse wird deshalb die gallertige Hiille der Capuliden-
Larvalgehduse als Pseudo-Scaphoconch bezeichnet (siehe
Kapitel 6).

3.5. Calyptraeoidea LAMARCK, 1809

Bandel und Riedel (1994) stellten erstmals Calyp-
tracidae und Hipponicidae in eine gemeinsame
Uberfamilie. Es wird hier die Klassifikation dieser
Autoren iibernommen, die jeweils drei rezente
Gattungen vorsieht: Calyptraeidae mit Calyptraea,
Crepidula wnd Crucibulum und Hipponicidae mit
Cheilea, Hipponix und Neojanacus.

3.5.1. Calyptraeidae LAMARCK, 1809
3.5.1.1. Verbreitung und Okologie

Calyptraeiden sind, mit Ausnahme der (ant-) arkti-
schen Gewisser, in allen Meeren anzutreffen, in
den (anti-) borealen Regionen jedoch seltener als in
den Tropen. Zumindest Crepidula fornicata dringt
auch in brackische Bereiche vor (Chipperfield,
1951). Die bathymetrische Verteilung calyptraeider
Arten reicht vom unteren Intertidal bis in das tiefe
Sublitoral (sieche Anmerkung), wo die Tiere auf pri-
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miren oder sekundiren Hartsubstraten leben (u.a.
Abbott, 1974; Bandel & Riedel, 1994; Bosch et al.,
1995; Habe, 1968; Kay, 1979, Kozloff, 1996;
Powell, 1979; Springsteen & Leobrera, 1986;
Steyn & Lussi, 1998; Wilson, 1993, eigene Beob-
achtungen).

Calyptraeiden ernéhren sich von ihren Kiemen-
filtraten (Werner, 1952, 1953; Yonge, 1938; eigene
Beobachtungen) und werden oftmals als sessil
bezeichnet (v.a. Kay, 1979). Dieses trifft jedoch
nur sehr bedingt zu, etwa fur Arten wie Crepidula
fornicata, die Reproduktionsketten bilden (u.a.
Fretter & Graham, 1981) und in der entspre-
chenden Phase tatsdchlich sessil sind, jedoch auch
solitdr angetroffen werden (eigene Beobachtungen).
Der "Normalfall" sieht vor, daB Kopulationspartner
sich durch Umherkriechen finden miissen.

Am haufigsten siedeln Calyptraeiden auf Mu-
scheln und konnen, Capulus vergleichbar (siche
Capulidae), deren Wassereinstrom mitnutzen. Dort
wo die Populationsdichte hoch ist, kénnen Nah-
rungskonkurrenz und sekundédr auch Exkremente
der Schnecken, zum Niedergang von Muschel-
populationen fithren. Dies gilt insbesondere fiir
Crepidula (u.a. Ankel, 1936; Cole & Hancock,
1956; Fretter & Graham, 1981).

Der fehlende Nachweis von Calyptraeiden ans dem Bathyal
oder Abyssal scheint kein Artefakt zu sein, da z.B. Bouchet
und Warén (1993) im Laufe ihrer umfangreichen Revision
der entsprechenden nordostatlantischen Tiefseeschnecken
nicht fiindig wurden. Das Fehlen in den eiskalten (ant-) ark-
tischen Gewdssern scheint mit der fehlenden Tiefentaug-
lichkeit und damit nicht vorhandener Kéite-Praadaptation zu
korrelieren.

Da die Tiere Hermaphroditen sind (s.u.), kénnte poten-
tiell Selbstbefruchtung auftreten (wofiir es allerdings bisher
keinen Nachweis gibt) und notwendige Kopulationswan-
derungen sich in Grenzen halten (vergl. Hipponicidae).

DaB3 Calyptraeiden wehrhaft sind, wies Richter (1961)
zumindest fur Crepidula fornicata nach, bei der er beob-
achtete wie ein Individuum die eindringende Proboscis einer
Neogastropode abbil3.

Abb.33: Gehausetypen rezenter Calyptraeidae. Ohne Mafistab.

3.5.1.2. Adultgehiusemorphologie und Anatomie

Adultgehdusemorphologie: Calyptraeiden sind funk-
tionsmorphologisch Napfschnecken (Abb.33). Die

Gehéuseldngen liegen zwischen 13 mm - z.B.
Calyptraea pellucida (in Bosch et al., 1995) - und
7 cm - z.B. Calyptraea (Trochita) trochiformes (in
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Abbott & Dance, 1982). Die Mehrzahl der Arten
tragt Gehduse, die zwischen 2 cm und 3.5 cm
durchmessen (Literatur: siehe Verbreitung).

Calyptraea und Crucibulum flach- bis hoch-
konisch, im Grundrif + kreisférmig, Apex mehr
oder weniger zentral; bei Crucibulum Columella
tassenformig umgebaut; dickes, borstiges Perio-
stracum kann auftreten, z.B. bei Calyptraea novae-
zelandiae (eigene Beobachtungen).

Crepidula flach-miitzenformig, im Grundrif *
oval, spiralisierter Teil beschrankt sich weitgehend
auf randlich gelegenen Apex; Columella zu posteri-
orem Septum umgebaut; Periostracum unauffillig.

Bei Calyptraea und Crucibulum dominieren
eher axiale, bei Crepidula, falls dort iiberhaupt
vorhanden, die spiralen Skulpturelemente; sowohl
bei Crucibulum (2.B. C. spinosum) als auch bei
Crepidula (z.B. C. acuelata) kann Stachelbildung
aufireten. Farbmuster calyptraeider Gehduse sind
meist rudimentér, bzw. nicht vorhanden, bei einigen
Arten jedoch ausgeprdgt (insbesondere bei
Crepidula spp.).

Anatomie: Ubersicht: GroBer SaugfuB mit
zwel propodialen Fortsdtzen, Metapodium ohne
Operculum. Mantelhohle tief und breit; Einge-
weidesack kurz und klein, kaum spiralisiert. Kopf

mit ventrolateralen Lappen; Fiihler dick und kurz,
Augen auf basalen Verdickungen.
Mantelhdhlenorgane: Kieme mono-
pectinat, lang bis sehr lang und extrem breit (lange
Filamente), mehr als die Hilfte des Manteldaches
einnechmend (Eales, 1923; Haller, 1892; Klein-
steuber, 1913; s.u.); Mantelrand zu Futtertasche
differenziert, die von der Kieme gefilterte
Nahrungspartikel aufnimmt, aufarbeitet und zum
Mundbereich transportiert (Yonge, 1938; eigene
Beobachtungen). Osphradium symmetrisch oder
asymmetrisch (siche Haszprunar, 1985; Taylor &
Miller, 1989) bipectinat, schmal wund kurz,
zwischen der breiten Kiemenfront und Futtertasche
liegend; Hypobranchialdriise dinn und unauffillig,
groBflachig itiber den Kiemenfilamenten liegend
(Eales, 1923; Haller, 1892; eigene Beobachtungen).
Vorderer Nahrungstrakt : Mundbe-
reich zu * kurzer Schnauze ausgezogen; Proboscis
fehlt; Buccalapparat klein, mit mehr oder weniger
rudimentdren Kieferplatten und kleiner Radula;
Speicheldriisen paarig, relativ groB, sackformig,
mit kurzen Géngen in Buccalhéhle einmiindend, da-
bei nicht durch den Nervenring verlaufend (Eales,
1923; Graham, 1954; Haller, 1892); Osophagus-
driise nicht vorhanden (eigene Beobachtungen).
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Abb.34: Radulahalbreihen von a) Crepidula onyx (nach Hoagland, 1977), b) Crepidula plana und c¢) Crucibulum
auriculum (beide nach Bandel, 1984). Ohne Mafstab. Vergleiche Tafelabbildungen.

Die Radulae (Abb.34) setzen sich aus etwa 20 -
z.B. Crepidula monoxyla (in Eales, 1923) - bis 55
(s.u.) Rethen zusammen und sind relativ einheitlich
aufgebaut. Die Mittelzdhne zeigen jedoch - auch
intragenerisch - recht unterschiedliche Allgemein-
form: leicht trapezoid, mehr oder weniger recht-
eckig oder halbelliptisch, Basis einfach; meist etwa
hoch wie breit, bei Crucibulum eher etwas flacher,
bei einigen Crepidula und Calyptraea deutlich
hoher (Bandel, 1984; Barnard, 1963; Eales, 1923;
Hoagland, 1977; Thiele, 1929; Thorson, 1940a;
Troschel, 1856-63; s.u.); Schneide mit dominatem

Hauptdentikel und beidseitig jeweils 2-5 mehr oder
weniger distinkt ausprdgten Nebendentikeln. Late-
ralia-Innenseite etwa so hoch wie Zentralzahn,
AuBenseite jedoch oftmals gestreckt; sehr breite
Basis und lange multicuspide Schneide. Marginalia
deutlich langer, mehr oder weniger sichelférmig,
spitz oder gerundet zulaufend; innerer Marginal-
zahn mit beidseitig gezahnelter Schneide, duBerer
Marginalzahn beidseitig oder einseitig gezihnelt.
Genitaltrakt: Proterandrisch-konseku-
tive Hermaphroditen; Penis * tentakelférmig, rela-
tiv lang; offener Samengang, der sich beim Uber-



gang zur weiblichen Phase schliefit. Uterus
vergleichsweise klein und nicht direkt am Rectum
verlaufend, mit trichterformiger Offnung; drisiger
Abschnitt pseudosegmentiert, mit Receptaculum
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seminis, aber ohne Bursa copulatrix (Fretter &
Graham, 1981; Giese, 1915; Haller, 1892; Hoag-
land, 1986; eigene Beobachtungen).

CG
PLG

SPG 2' SBG

PDG b

Abb.35: Zentralnervensystem von a) Calyptraea sp. und b) Crucibulum sp. (beide nach Haller, 1892). Ohne MaRstab.

Nervensystem: Cerebralganglien mit
dicker, kurzer Kommissur bei Crepidula und
Calyptraea, jedoch direkt aneinanderliegend bei
Crucibulum; Pleuralganglien etwas kleiner, jeweils
direkt an Cerebralganglien angelagert; Supra- und
Subintestinalganglien relativ groB, sehr kurz an den
Cerebropleuralkomplex angebunden; Pedalganglien
ovoid, sehr grof, direkt aneinanderliegend und dicht
an den Cerebropleuralkomplex herangeriickt (Bou-
vier, 1887; Graham, 1954; Haller, 1892; Abb.35).

NEUBESCHREIBUNG einer Anatomie:

Calyptraea_novaezelandiae (Abb.36); Es wurden
zwel verschieden groBe Weibchen untersucht. Die
Anatomie entspricht weitgehend der allgemeinen
Beschreibung und dort, wo keine detaillierten Ergén-
zungen vorgenommen werden konnen, wird auf die
Anatomie der Calyptraciden insgesamt verwiesen.
GroBenangaben zu einigen Organen beziehen sich
auf das grofere Exemplar, das hier von dorsal
abgebildet ist (Abb.36a).

Mantelhdhlenorgane: Kieme mono-
pectinat, etwa halbmondférmig, vergleichsweise
sehr lang (10 mm); zahlreiche diinne, starre, beige-
farbene Filamente, die im zentralen und anterioren
Bereich 5-6 mm lang sind und damit die grofie
Breite der Kieme determinieren; die Spitzen des
endstidndigen Filamentbindels (etwa 6 Filamente)
ragen seitlich tiber den Kopf hinaus (Abb.36b) und
terminieren dort, wo auch Rectum und Uterus
miinden (s.u.). Osphradium relativ sehr klein (etwa
3 mm lang und 0.5 mm breit), deutlich bipectinat
(hellbraune Filamente), + symmetrisch, in basaler
Falte der wulstigen, weiBlichen Futtertasche gele-
gen, die sich als Mantelrandbildung vom rechten
Kopflappen - am Mund vorbei - an die linke Seite
des Tieres zieht (Abb.36b). Hypobranchialdriise
groBflachige, diinne, driisige, weiBliche Struktur am
zentralen Manteldach; linksseitige Begrenzung
verlauft etwa 1.5 mm parallel zur Innenseite der
Kiemenbasis und endet rechtsseitig an den Kiemen-
filamentspitzen.

Abb.36; Anatomische Skizzen von Calyptraea novaezelandiae, a) Ubersicht von dorsal, Gehause und Enddarm
entfernt und b) von ventral (anderes Individuum). MaRstabslinien = 5 mm.
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Vorderer Nahrungstrakt: Dem an-
derer Calyptraeiden entsprechend.

Die Radula (Abb.T2/1,2) zeigt einen 40 pm
hohen und maximal 35 um breiten, + ovalen
Zentralzahn, mit gerader, 25 pm breiter Basiskante;
Mediandentikel dominant, links und rechts jeweils 5
Nebendentikel. Lateralzahn innen 40 um hoch, auf
etwa 100 um Breite nach auBlen und nach posterior
ziehend; Schneide etwa 75 pm breit, Hauptdentikel
stumpf-dreieckig, mit 9-10 Nebendentikeln auf der
Innenseite und 13-14 auf der Auflenseite. Marginal-
zihne sichelférmig, etwa 80 pm hoch, gerundetes
Schneidenende, multicuspid.

Genitaltrakt : Tierein minnlicher Phase
nicht untersucht; Gonaden orange-braunlich, mit
dickem, einfach verlaufendem Gonodukt; Uterus
kurz, verlduft deutlich vom Rectum abgesetzt, mit
quergestreift erscheinender Kapsel- und EiweiBdrii-
se, die direkt in den trichterformigen Geschlechts-
ausgang miindet.

Sonstiges: Schnauze dorsoventral ge-
schlitzt, ventrolaterale Kopflappen relativ groff und
Kopftentakeln direkt anliegend. FuBl mit den oben
erwdhnten anterioren, propodialen Zipfeln und
dextrodorsolateraler Gewebeanheftungsflache - der
Hauptretraktormuskel setzt dieser gegeniiber an der
Columella-Innenseite an. Unter dem Epithel des
vorderen, linken Mantelrandes liegt ein weiteres
Bindel Retraktormuskelfasern.

3.5.1.3. Eigelege und friihontogenetische Ent-
wicklung

Eigelege und Embryonalentwicklung: Der Laich
besteht aus 10-80 (siehe Hoagland, 1986, Werner,
1955) gestielten, mehr oder weniger sackférmigen,
meist etwa 1-2 mm hohen (ohne Stiel) Eikapseln
(u.a. Bandel, 1976e; Lebour, 1937, Thorson,
1940a), die mit der Stielbasis auf Hartsubstrat ge-
klebt und vom Gehduse des Muttertieres abgedeckt
werden.

Pro Eikapsel entwickeln sich 1 - zB.
Crepidula monoxyla (in Pilkington, 1974 als
Maoricrypta monoxyla) - bis 1200 Embryonen -
z.B. Crepidula fecunda, wo aus einem Laich
30.000 Veliger schlipfen kénnen (Gallardo, 1977).
Von einigen Arten ist Nahreierfressen bekannt
(zusammengefafit in Hoagland, 1986). Ein embryo-
nales Operculum ist bisher nur bei Crepidula
fornicata nachgewiesen (Eyster, 1995; Werner,
1935, sieche Anmerkungen). Die frisch geschliipften
semi-planktischen und planktotrophen Larven (s.u.)
tragen ein symumetrisches, bilobates Velum (das
zwar auch bei den holokapsuldren Arten ausgebil-

det, aber noch vor dem Schlupf riickgebildet bzw.
abgeworfen wird).

Die Embryonalschalen sind + glatt (Abb.
T8/11,12) oder zeigen mehrere feine Spirallirae, die
auch durch Tuberkel aufgebaut sein kénnen (Amio,
1963; Bandel, 1975b; Bandel & Riedel, 1994; Coe,
1949; Hoagland, 1986, Penchaszadeh, 1985; Thiri-
ot-Quiévreux & Scheltema, 1982; Thorson, 1940a,
1946). Anwachsstreifung setzt bei den meisten
Arten schon auf der ersten viertel Windung und
damit sehr frih ein - z.B. bei Crepidula fornicata
(in Werner, 1955). Die Gehiduse der schliipfenden
Embryonen durchmessen 0.2 mm - z.B. Crepidula
gravispinosa (in Amio, 1963) - bis 3.25 mm - z.B.
Crepidula monoxyla (in Pilkington, 1974), die der
planktotrophen bis etwa 0.4 mm, die der nicht-
planktotrophen ab 0.7 mm - z.B. Crepidula glauca
(in Bandel, 1975b; Bandel & Riedel, 1994).

Dem expliziten Nachweis eines Operculums bei einem
Embryo, in dessen Entwicklung sich eine planktotrophe
Phase anschlieB3t, steht der umgekehrte Nachweis, ndmlich
das Fehlen eines embryonalen Operculums bei Calyptraea
chinensis gegentiber, einer Schnecke mit holokapsulirer
Frithontogenese (Bandel & Riedel, 1994). Dieses ist ein
weiterer Beleg fiir den unabhéngigen funktionsmorpholo-
gischen Nutzen des Operculums hinsichtlich unterschied-
licher ontogenetischer Abschnitte (vergl. Riedel, 1996).

Thiriot-Quiévreux und Scheltema (1982) wiesen fiir die
semi-planktische Larve von Crepidula plana nach, Bandel
(1976e) fiir die von C. glauca, da} bereits vor der Meta-
morphose Schale sekretiert wird, die auch fiir das juvenile
Tier charakteristisch ist, so da} die Interpretation von Proto-
conchdimensionen, ohne weitere Kenntnisse der Frithonto-
genese, fehlerhaft sein kann.

Planktotrophe Larvalentwicklung: Das Velum wird
im Laufe der Larvalphase relativ nur wenig groBer
und bleibt bilobat (Fretter & Pilkington, 1970;
Pilkington, 1976; Werner, 1955). Das larvale
Osphradium von Crepidula fornicata ist sym-
metrisch bipectinat (Werner, 1955), wihrend es
beim Adultus (s.0.) eine Asymmetrie entwickelt hat
(Taylor & Miller, 1989), die nahezu dem mono-
pectinaten Zustand entspricht, wobei es relativ
deutlich kleiner ist. Die bekannten Larven wurden
sdamtlich aus dem kiistennahen Plankton gefischt.
Die Dauer der Larvalphase ist bisher nur fiir C.
Jornicata bekannt. Dort metamorphisiert der Veli-
ger nach etwa zwei Wochen Aufenthalt im Plankton
(Werner, 1955).

Die Larven fiigen der Embryonalwindung
maximal 1.2 - zB. bei Calyptraea terranovae (in
Bandel & Riedel, 1994) - rasch an Umfang zuneh-
mende, anndhernd planspirale Windungen an, die
0.7-0.8 mm durchmessen. Larvalschalenskulptur ist
bisher nicht dokumentiert worden.




Nur etwa etwa die Hilfte der diesbeziiglich untersuchten
Arten zeigen eine planktotrophe Larvalphase, die zudem eher
kurz ist. Das larvale Verbreitungspotential der Calyptraeiden
ist somit relativ gering. Wahrscheinlich kénnen nur kleinere
Nebenmeere tiberquert werden. Die rezent dennoch weite
geographische Verbreitung ist historisch zu betrachten (siche
Kapitel "Zeitachse der Evolution").

NEUBESCHREIBUNG eines Protoconches (siche
Anmerkung):

Calyptraea tenuis (Abb.T8/11,12). 1.7 Win-
dungen mit einem Durchmesser von 0.7 mm, davon
die erste Windung 0.36 mm (entspricht Embryo-
nalschale). Anwachsstreifung setzt bereits gegen
Ende der ersten halben Windung ein und bleibt ein-
ziges Skulpturelement. Die Larve war wahrschein-
lich planktotroph.

Bandel und Riedel (1994) bildeten Juvenilgehéuse mit Proto-
conch von Calyptraea terranovae ab, beschrieben dieses
jedoch filschlicherweise unter dem Namen C. fenuis.
Pilkington (1976) untersuchte den Protoconch von C. tenuis
(= Zegalerus tenuis) lichtinikroskopisch und dement-
sprechend etwas ungenau, so dafl hier eine kurze Neu-
beschreibung und insbesondere die photographische Doku-
mentation Sinn macht.

Zum Vergleich werden hier auch die frithontogene-
tischen Gehéduse von Calyptraea chinensis (Abb.T8/14) und
C. novaezelandiae (Abb.T8/13) abgebildet, beides Arten mit
nicht-planktotropher Entwicklung.

3.5.2. Hipponicidae TROSCHEL, 1861
3.5.2.1. Verbreitung und Okologie

Hipponiciden haben ihre Verbreitung in den tropi-
schen Meeren (u.a. Bosch et al., 1995; Kay, 1979;
Springsteen & Leobrera, 1986, Wilson, 1993;
eigene Beobachtungen) und in den geméBigten
marinen Bereichen des Boreals - z.B. bis zu den
siidlichen japanischen Inseln (Kira, 1965) oder
vereinzelt an der siidlichen Kiiste von British
Columbia (Kozloff, 1996) - und des Antiboreals -
z.B. an der Kiiste Siidafrikas (Steyn & Lussi,
1998) oder in den nordlichen Gewissern
Neuseelands (Powell, 1979). Einige Arten werden
mit sehr weiter Verbreitung angegeben, z.B.
Hipponix conicus fiir den gesamten Indo-Pazifik
oder Neojanacus "perplexus” vom Studwest-Pazifik
bis in den Nordost-Atlantik (Bouchet & Warén,
1993; siehe Anmerkung). Die meisten Arten sind
aus dem Sublitoral beschrieben, einige aus dem
Intertidal - z.B. Hipponix australis (Knudsen,
1991; Wilson, 1993) - andere aus dem Bathyal bis
zu 2800 m Tiefe - zB. N. "perplexus” (= N.
boucheti sp. nov.; s.u.) aus dem Nordost-Atlantik
(in Bouchet & Warén, 1993).

Hipponiciden leben mehr oder weniger sessil
auf karbonatischen Hartsubstraten, insbesondere
festgeheftet an Molluskengehdusen, aber auch
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Korallenbruch oder Seeigelstacheln - letzteres z.B.
Hipponix lissus (in Bosch et al., 1995). Hipponix
und Cheilea itzen eine + ebene Plattform, in Gréfe
ithrer Apertur, in die Schale gréferer Mollusken-
gehduse (Abb.T9/1), kénnen aber auch eine Platt-
form sekretieren und sich damit zementieren, wenn
das Substrat dieses erfordert (u.a. Bandel & Riedel,
1994; Bandel & Wedler, 1987; Bosch et al., 1995;
Laws, 1971). Neojanacus lebt festgesaugt in oder
nahe der Apertur der Wirtstiere, oftmals an der
Columella, aber auch an der Innenseite der
Miindungsauflenlippe von grofien Gastropoden-
gehdusen (Powell, 1979). Der eigentliche Wirt muf
dabei nicht die entsprechende Schnecke, sondern
kann auch ein Einsiedlerkrebs sein (Bouchet &
Warén, 1993).

Die Nahrung setzt sich (bei Neojanacus wahr-
scheinlich ausschlieBlich) aus Kiemenfiltraten, Ex-
krementen des Wirtstieres und Aufwuchs in Reich-
weite der Pseudoproboscis (s.u.) zusammen (Kay,
1979; Risbec, 1936; Wilson, 1993; Yonge, 1960).

Die von Bouchet und Warén (1993) fir Negjanacus
perplexus angegebene Verbreitung, von Neuseeland bis in
den Nordost-Atlantik, wédre mit dem Ausbreitungspotential
der Schnecke nicht in Ubereinstimmung zu bringen und
miilte aus paldontologischer Sicht tiberpriift werden. Der
Vergleich der Radulae (vergl. Bouchet & Warén, 1993 und
Bandel & Riedel, 1994) zweier Exemplare aus den
genannten Regionen zeigt jedoch deutlich, dafl es sich um
zwel verschiedene Arten handelt, mit weitgehender
Ubereinstimmung  der Gehausemerkmale (siehe Diagnose
Neojanacus boucheti sp.nov.).

Hipponix conicus hingegen produziert einen Veliger,
der mehrere Wochen im Plankton verbleiben kann (Bandel et
al., 1997; Cernohorsky, 1968; Taylor, 1975; s.u. - nach Amio,
1963; Habe, 1953 und Laws, 1971 jedoch mit nicht-plankto-
tropher Entwicklung), und hatte damit das notwendige
Verbreitungspotential. Individuen dieser Art - von ent-
sprechend unterschiedlichen Lokalitdten - sind jedoch bisher
nicht anatomisch tberpriift worden und insbesondere das
angebliche Vorkommen an der Kiiste von British Columbia
(Kozloff, 1996) muB angezweifelt werden, da Hipponix
conicus sonst nur aus wirmeren Gefilden dokumentiert
wurde.

Neojanacus boucheti sp. nov.

e.p. Leptonotis perplexus: Bouchet & Warén,
1993: 713,

Typusmaterial: TRAVAILLEUR 1882 dr 1,
Abb.1670-1671 in Bouchet & Warén, 1993
Typuslokalitadt: 44°17°N, 5°32’'W - Golf
von Biscaya

Verbreitung: Bathyal Nordost-Atlantik
Derivatio nominis: Nach dem Kollegen
Philippe Bouchet, Kustos flir Malakozoologie am
Musiéum NATIONAL D 'HISTOIRE NATURELLE in Paris.
Diagnose: Teleoconch flach napfférmig, in
Aufsicht mehr oder weniger oval, hufeisenférmiger
Muskelabdruck; Protoconch posterior liegend,
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halbkugelférmig, 1.1 im Umfang stark zuneh-
mende Windungen, maximaler Durchmesser etwa
1.2 mm, keine Skulptur.

Radula kurz und schmal, mit 5 Zahnen pro Quer-
reihe (Abb.37b); Mittelzahn subguadratisch und
monocuspid; Lateralzahn mit + gleichgroer
Schneide wie Mittelzahn, jedoch gezéhnelt; inne-
rer Marginalzahn schwach hakenférmig, deutlich
kleiner als Lateralzahn, ohne Dentikel, duflerer
Marginalzahn fehlt.
Differentialdiagnose: Teleoconch und
Protoconch von N. perplexus sind vergleichsweise
flacher, der Protoconch durchmit 1.7 mm. Die
Radula von N. perplexus zeigt einen flach

fefsinva

rechteckigen Mittelzahn, einen relativ kleineren
Lateralzahn mit ungezdhnelter Schneide und
einen deutlich kleineren Marginalzahn als N.
boucheti sp. nov.

Taxonomische Anmerkung: Bouchet und
Warén (1993) synonymisierten Neojanacus SUTER
1907 mit der fossilen Gattung Lepfonotis CONRAD
1866. Letztere zeigt jedoch groRere Uberein-
stimmung mit der ebenfalls fossilen Gattung
Thylacus CONRAD 1860. Entweder man faBt die
Gattungsdiagnose so weit, dall alle genannten
Taxa hineinpassen - dann wére jedoch Thylacus
der zu benutzende Name - oder entsprechend eng
- dann behielte Neojanacus seine Gliltigkeit.

() D,

Abb.37: Radulahalbreihen von a) Neojanacus perplexus (nach Bandel & Riedel, 1994) und b) Neojanacus boucheti sp.
nov. {nach Bouchet & Warén, 1993) im Vergleich. Ohne Mafistab.

3.5.2.2. Adultgehiusemorphologie und Anatomie

Adultgehidusemorphologie: Hipponiciden sind wie
Calyptraciden  funktionsmorphologisch ~ Napf-
schnecken (Abb.38). Die Gehduselangen liegen
zwischen 8 mm - z.B. Hipponix benthophilus (in
Abbott, 1974) - und etwa 5 cm - z.B. Cheilea flin-
dersi (in Wilson, 1993). Die Gehiduse der meisten
Arten durchmessen zwischen 1 cm und 3 cm, wobei
Cheilea eher im oberen, Neojanacus im mittleren
und Hipponix im unteren Bereich liegt (Literatur:
siche Verbreitung).

Gehauseumrifl: Hipponix und Cheilea flach-
bis hochkonisch (teilweise capuliform), im Grund-
riff kreisférmig bis leicht oval; Neojanacus extrem
flach, in Aufsicht oval bis halbmondférmig. Gehau-
seunterseite: Hipponix und Neojanacus ohne Colu-
mella oder Septum, mit hufeisenférmigem Muskel-
abdruck; Cheilea mit reduzierter bzw. umgebauter,
loffelformiger Columella.

Abb.38: Gehausetypen rezenter Hipponicidae. Ohne MaRstab.

Skulpturell dominieren spirale Elemente, in der
Regel zahlreiche schmale Kiele. Axiale Elemente
basieren auf WachstumsunregelmafBigkeiten und
représentieren die einzige Skulptur bei Neojanacus.
Farbmuster sind nicht beschrieben; ein borstiges
Periostracum kann auch bei tropischen Arten
ausgebildet sein (siche jedoch Anmerkung) - z.B.
bei Hipponix ticaonicus (in Bosch et al., 1995).
Sexualdimorphismus im eigentlichen Sinne kann
nicht auftreten, da Hipponiciden im Laufe der
Ontogenese ihr Geschlecht wechseln (s.u.).

Neojanacus ist ein Beispiel dafiir, daf} eine sehr flache
Geh#useform ‘vollkommen unabhingig von der Wasser-
dynamik evolvieren kann.

Das borstige Periostracum der tropischen Hipponix
ticaonicus widerlegt meine oben aufgestellte Behauptung,
daf} ein solches charakteristisch fiir Kaltwasserschnecken ist
nur scheinbar, da diese Art im Upwelling-Bereich vor der
Arabischen Halbinsel lebt und die Wassertemperaturen
dementsprechend niedrig sind.




Anatomie: Cheilea wurde - mit Ausnahme der
Radula (s.u.) - bisher nicht entsprechend unter-
sucht, so daB sich die Datensynthese auf Hipponix
und Neojanacus beschrankt, deren Anatomie
jedoch auch nur im Ansatz bekannt ist.

Ubersicht : FuB deutlich kleiner als Aper-
tur; mit gut ausgebildetem Propodium; Metapodi-
um ohne Operculum. Hipponix mit Pseudopro-
boscis, die terminal zu zwei schmalen lateralen
Lippen ausgezogen ist (Abb.39; Risbec, 1936;
Yonge, 1953); Neojanacus ohne Pseudoproboscis
(Dell, 1956). Visceralmasse nicht spiralisiert, von
groBem Retraktormuskel U-formig umfaft. Mantel-
hohle lang, jedoch sehr flach; Mantelrand undiffe-
renziert. Kopfbereich mit deutlich abgesetztem
Nacken; Fiihler lang bei Hipponix (eigene Beob-
achtungen an H. conwicus), kurz bei Neojanacus
(Dell, 1956).

Abb.39: Kopfbereich von Hipponix conicus, mit terminal
zweilappig differenzierter Pseudoproboscis (original).
Mafistabslinie = 1 mm.

Mantelhdhlenorgane : Hipponix coni-
cus (eigene Beobachtungen, dhnlich ber A. anti-
quatus (in Yonge, 1953)) mit monopectinater,
langer, méBig breiter Kieme; Osphradium bipec-
tinat und klein; Hypobranchialdriise gut entwickelt.

Vorderer Nahrungstrakt: Ledig-
lich Radulae wurden dokumentiert (u.a. Bandel,
1984; Bandel & Riedel, 1994; Bouchet & Warén,
1993; Riusbec, 1942; Thorson, 1940a; Troschel,
1856-63).

TV

Abb.40: Radulahalbreihe von Chellea equestris (nach
Bandel, 1984). Ohne MaRstab. Vergleiche Abb.33 und
Tafelabbildungen.
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Die Radulae (Abb.T2/3-5; Abb.37 und 40)
zeigen subquadratische (Hipponix und Neojanacus,
siche Anmerkung) bis flach dreieckige (Cheileqa),
monocuspide (Neojanacus) bis multicuspide (Hip-
ponix und Cheilea) Zentralzéhne. Hipponix und
Cheilea mit breit gestreckten, gezdhnelten Lateralia
und langen Marginalia (jeweils denen der Calyp-
traeidae sehr dhnlich; s.0.), die hiufig ebenfalls
gezdhnelte Schneiden zeigen. Neojanacus ohne
duBere Marginalia und vergleichsweise sehr viel
kiirzeren und schmaleren inneren Marginalia und
Lateralia.

In Bandel (1984) und Troschel (1856-63) ist fiir Hipponix
conicus ein flacherer Zentralzahn abgebildet als hier fiir die
gleiche Art (Abb.T2/5). Es handelt sich jedoch nicht um
intraspezifische Variationsbreite, sondern der Unterschied
basiert auf der Tatsache, daB3 die Zentralzdhne eng aufeinan-
derfolgen und sich gegenseitig iiberdecken. Erst das Weg-
biegen eines Mittelzahnes erméglicht es, die genaue Hohe zu
erkennen.

Genitaltrakt: Proterandrisch-konseku-
tive Hermaphroditen; Weibchen wurden anhand von
vorhandenen Eikapseln, bzw. des fehlenden ménn-
lichen Fortpflanzungsorgans als solche erkannt,
jedoch ohne eine Untersuchung des Genitaltraktes.
Der maénnliche Geschlechtstrakt ist kaum besser
bekannt: Yonge (1960) bildete fir H. anfiquatus
einen sehr langen, terminal gegabelten Penis ab.
Andere Hipponix-Arten zeigten jedoch eine ein-
fache Penisspitze (Cass, 1967). Die Gehiuselinge
des ménnlichen H. antiquatus betrug etwa 4 mm
(ausgewachsen etwa 12-13 mm). Zum Vergleich:
ein Individuum von H. conmicus trug bereits bei 5
mm Gehéuseldnge (ausgewachsen etwa 12-15 mm)
angeheftete Eikapseln.

Nervensystem: Unbekannt.

3.5.2.3. Eigelege und frithontogenetische Ent-
wicklung

Eigelege und Embryonalentwicklung: Der Laich be-
steht aus 2 bis 10, mehr oder weniger gestielten,
zwischen vorderer Fufisohle und ventralem Kopf-
bereich angehefteten Eikapseln (siche Abb.41), die
bei Hipponix sackformig und in lateraler Ansicht
oft trianguldr sind, bei Cheilea + eiférmig, und
Jeweils bis zu 70 Eier enthalten (Bandel, 1976¢;
Hoagland, 1986; Knudsen, 1991; Risbec, 1936;
Smith et al., 1989; Thorson, 1940a). Die Eikapseln
von Neojanacus sind nicht dokumentiert (siehe
jedoch Anmerkung).

Die Embryonen entwickeln ein bilobates Velum,
welches bei den nicht-planktotrophen Arten bereits
zum Schlupfzeitpunkt wieder reduziert ist (Bandel,
1976¢). Die spéter planktotrophen Larven (s.u.)
bilden ein Operculum aus (Thorson, 1940a).
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Die Embryonalschalen zeigen eine Wulst-Gru-
ben-Skulptur oder sehr frith einsetzende Anwachs-
streifung und sind ansonsten glatt - z.B. Neojana-
cus perplexus (in Bandel & Riedel, 1994) - oder
sind mit mehr oder weniger kriftigen Spiralkielen
skulpturiert, auch inklusive kleiner Tuberkel und
terminal zusdtzlich einsetzender Axialskulptur -
z.B. Hipponix antiquatus (in Bandel, 1975b; Abb.
42. siche Anmerkung) - oder zeigen sogar ein
Késtchenmuster - z.B. Cheilea sp. (in Bandel &
Riedel, 1994).

Abb.41: Hipponix conicus in ventraler Sicht, um die am
FuB befestigten Eikapseln zu zeigen (nach Smith et al,,
1989). Ohne MaRstab.

Die Gehéuse der schliipfenden Embryonen (u.a.
Bandel, 1975b; Bandel & Riedel, 1994; Knudsen,
1991; Taylor 1975, in Kay, 1979; Thorson, 1940a)
durchmessen 0.15 mm - z.B. H. conicus (Abb.
T9/2) - bis 1.7 mm - z.B. Neojanacus perplexus (in
Bandel & Riedel, 1994) - die der planktotrophen
bis etwa 0.35 mm, die der nicht-planktotrophen ab
etwa 0.55 mm - z.B. H. antiquatus (siche Abb.42).

Im Rahmen einer fritheren Studie (Bandel & Riedel, 1994)
wurde ein eingetrockneter Weichkérper von Neojanacus
perplexus hydriert und zwei verschrumpelte Eikapselhillen,
mit jeweils einem Embryo, am Gewebe des Muttertieres
entdeckt. Aufgrund des schlechten Erhaltungszustandes kann

keine genauere Beschreibung der Eikapseln gegeben werden.
Das Grundprinzip - wenige, am Weichkérper angeheftete
Eikapseln - scheint jedoch dem anderer Hipponiciden zu
entsprechen.

Eine Wulst-Gruben-Skulptur auf der Embryonalschale
korreliert mit einem relativ geringen Durchmesser und zeigt
deutlich eine sich anschlieBende planktotrophe Larvalphase
an (vergleiche Cypraeoidea). Dieser Embryonalschalentypus
tritt auch bei niederen Caenogastropoden wie Cerithioidea
oder Truncatelloidea auf (eigene Beobachtungen) und ist
deshalb als plesiomorph anzusehen (s.u.). Andere oder
fehlende Skulpturen auf der Embryonalschale korrelieren mit
einem relativ groflen Durchmesser und zeigen eine nicht-
planktotrophe Frithontogenese an.

Die Reproduktionsrate der Hipponiciden scheint, mit
maximal einigen hundert Schliipflingen pro Laich, vergleichs-
weise sehr gering zu sein. Moglicherweise werden jedoch
tiber das ganze Jalhr hinweg kontinuierlich Eikapseln sekre-
tiert, so daB sich diese Zahl etwas relativiert. Als Indiz fiir
diese Hypothese mag gelten, daB bisher keine Weibchen
ohne angeheftete Eikapseln gefunden wurden.

Planktotrophe Larvalentwicklung: Die Larven von
H. conicus und C. equestris entwickeln ein quadri-
lobates Velum, dessen Loben jeweils die Linge des
Gehauses erreichen kénnen (Bandel et al., 1997,
Thiriot-Quiévreux, 1980; siche Anmerkung), das
von H. pilosus bleibt bilobat (Taylor, 1975, in Kay,
1979). Operculi bleiben bis zur Metamorphose voll
funktionstiichtig. Protoconche, die eine plankto-
trophe Larvalphase anzeigen, wurden von Barnard
(1963) und Bandel und Riedel (1994) beschrieben
bzw. dokumentiert.

Die Larven figen dem Embryonalgehiuse 1-
2.5 Gehausewindungen an, die in naticoiden
Dimensionen im Umfang zunehmen, mit der proso-
klin abgewinkelten Apertur das Napfgehiuse des
benthischen Tieres dennoch vorzeichnend (Abb.
T9/3). Die apikalen Durchmesser der Larval-
gehduse liegen zwischen 0.5 und 0.9 mm, die
maximalen Hohen oftmals etwas dariiber.

Abb.42: Juvenilgehéduse von a) Hipponix antiquatus, mit paucispiralem Protoconch und b) Cheifea equestris, mit multi-
spiralem Protoconch (beide aus Bandel & Riedel, 1994). Ohne Mafstab.

Die ausgepragteste Skulptur der Larvalwindun-
gen besteht aus einem Késtchenmuster sich kreu-

zender spiraler und axialer Skulpturelemente. Jedes
der Elemente kann fur sich reduziert sein, Spiral-



lirae kénnen aus Zickzack-Elementen zusammen-
gesetzt sein. Skulptur auf den Larvalwindungen
kann auch vollig fehlen (auBer Anwachsstreifung;
siche Bandel & Riedel, 1994).

Sowohl Bandel und Riedel (1994) als auch Thiriot-Quié-
vreux (1980) meinen das frihontogenetische Gehéuse von C.
equestris abgebildet zn haben. Da es eindeutige morpholo-
gische Unterschiede gibt, muf es sich um zwei verschiedene
Arten handeln.

Ahnlich wie bei den Calyptraeiden, zeigen nur etwa die
Hilfte der diesbeziiglich untersuchten Arten eine plankto-
trophe Larvalphase, die jedoch anscheinend recht ausgedehnt
sein kann, wenn die biogeographischen Verbreitungsmuster -
2.B. von H. conicus - tatsichlich stimmen.

3.6. Laubierinioidea WAREN & BOUCHET, 1990

Die Laubierinioidea représentieren ein vorldufiges
systematisches Geriist fur drei erst vor wenigen
Jahren als eigenstiandige taxonomische Einheiten
definierte Caenogastropoden-Gruppen, die mit ihren
Merkmalen, auf die eine oder andere Weise,
zwischen Capuloidea und Cassoidea zu vermitteln
scheinen. Auf die stammesgeschichtliche Bedeutung
wird in der Gesamtanalyse eingegangen.

3.6.1. Laubierinidae WAR}'«:N & BOUCHET, 1990
3.6.1.1. Verbreitung und Okologie
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Laubierina ist aus dem dem Bathyal und Abyssal -
zwischen etwa 800 und 3600 m Wassertiefe - des
Golfs von Mexiko, der Azoren und Kanaren, des
Stidost-Atlantiks, des Siidwest-Indiks und des
Stidwest-Pazifiks beschrieben (Warén & Bouchet,
1990; siehe Anmerkung). Uber das Substrat gibt es
keine Angaben. Der Mageninhalt von L. peregri-
nator setzte sich aus Resten von Diatomeen, Radio-
larien, Schwimmen, Polychaeten und Crustaceen
zusammen (Warén & Bouchet, 1990).

Akibumia ist aus dem tieferen Sublitoral (ab
200 m) und dem Bathyal (bis 1600 m) nach-
gewiesen (Habe, 1968; Schepman, 1909; Warén &
Bouchet, 1990). Fundorte sind auf den Indo-West-
Pazifik beschrankt und lagen vor Ostafrika, der
japanischen Insel Shikoku, in der Banda See, vor
der Ostkiiste Australiens und bei den Three Kings
Islands (Neuseeland). Schepman (1909) bezeichnete
das Substrat als "coarse grey mud". Das Nahrungs-
spektrum ist nicht bekannt (siehe Anmerkung).

Die Kenntnis iiber die Verbreitung ist sicherlich nur sehr
lickenhatft, was bei Tiefseeformen wohl prinzipiell der Fall
ist. Warén und Bouchet (1991) bezeichneten die Erndhrungs-
weise der Laubieriniden als riuberisch, folgerten diese Er-
kenntnis jedoch lediglich aus der von ihnen angenommenen
systematischen Stellung der Familie innerhalb der rduberi-
schen Cassoidea (vergl. Riedel, 1995).

Abb.43; Gehé&usetypen rezenter Laubierinidae (rechte und linke Zeichnung aus Bandel & Riedel, 1994 bzw. Bandel,

unpubliziert).
3.6.1.2. Adultgehiusemorphologie und Anatomie

Adultgehdusemorphologie:; Trichotropid bis janthin-
oid (Abb.43); Gehdusehohen zwischen 6 mm - z.B.
Akibumia shepmani - und 24 mm - z.B. A. flexibi-
lis, meist genauso breit wie hoch, wenige Windun-
gen, weite, leicht siphonostome Apertur; Spiral-
skulptur dominiert - sowohl zahlreiche distinkte
Spirallirae als auch wenige kraftige Spiralkiele kon-
nen ausgepragt sein, meist dickes, filziges Peri-
ostracum; Farbmuster nicht vorhanden (Literatur:
siche Verbreitung).

Anatomie: Ubersicht : FuBklein, vorne stumpf,
hinten gerundet; mit méfig ausgebildetem Propo-
dium; Metapodium mit Operculum. Mantelrand
leicht verdickt, Siphonalfalte deutlich ausgeprégt.

Kopf relativ groB und breit, mit kurzer Schnauze
und langen Tentakeln, auf deren basalen Verdik-
kungen die Augen lokalisiert sind (siche Anmer-
kung).

Tiefseeschnecken haben oftmals ihre Augen reduziert - z.B.
Thalassocyon (s.1.). Diese sind jedoch bei den Laubieriniden
gut ausgebildet. Entweder ist die Tiefenanpassung - stammes-
geschichtlich gesehen - erst in der jingeren Erdgeschichte
erfolgt, so daB die Augen als phylogenetisches Uberbleibsel
gedeutet werden konnen, oder sie spielen fiir die Larve (s.u.)
eine so wichtige Rolle, daf3 sie dort gut entwickelt sind und
lediglich in die Adultphase iibemmommen werden. Ein
Abwerfen der Augen wahrend der Metamorphose, vergleich-
bar mancher larvaler Operculi, ist nicht méglich.

Mantelhdhlenorgane: Kieme mono-
pectinat, lang; Osphradium monopectinat, halbe bis
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zwei Drittel Kiemenldnge, Hypobranchialdriise
nicht beschrieben (sieche Warén & Bouchet, 1990).
Vorderer Nahrungstrakt: Relativ
kurze, pleurembolische Proboscis; Buccalmasse
sehr grof3, mit vergleichsweise kraftigen Kieferele-
menten. Jeweils paarige primire und akzessorische

Speicheldriisen (diese sehr grofl und + sackformig)
vorhanden, deren Gange durch den Nervenring zur
Buccalhohle verlaufen; groBe, kompakte Osopha-
gusdriise (Warén & Bouchet, 1990).

AN/

Abb.44: Radulahalbreihe von Akibumia orientalis und Zentralzahn von Laubierina sp. (beide nach Warén & Bouchet,

1990). Ohne Malstab.

Radula-Typus trichotropid (Abb.44); mit trape-
zoidem Mittelzahn, bei Laubierina deutlich breiter
als hoch, bei Akibumia nur wenig breiter als hoch;
Basis leicht geschenkelt und mit lateralen kurzen
Fortsitzen, dominanter Hauptdentikel, mit links
und rechts jeweils 4-6 Nebendentikeln. Lateralia
nur wenig hoher als Zentralzihne, mit relativ brei-
ter, median verdickter Basis und langer, spitz zu-
laufender Schneide, die (wie fast immer bei taenio-
glossen Schnecken) asymmetrisch fein gezihnelt,
bzw. mit einer groleren Anzahl von Dentikeln
besetzt ist. Marginalia sichelférmig, der innere mit
schwacher Zihnelung oder undifferenziert, der
duBere undifferenziert (Schepman, 1909; Warén &
Bouchet, 1990).

PAYYR
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Genitaltrakt: Laubierina sp. (frihju-
veniles Individuum; siehe Anmerkung) mit langem,
leicht abgeflachtem Penis; Samenrinne geschlossen;
von Akibumia keine Méannchen untersucht.

Der weibliche Gonodukt ist ebenfalls geschlos-
sen; Receptaculum seminis bei Akibumia in Mehr-
zahl, bei Laubierina nicht beschrieben; Bursa copu-
latrix nicht beobachtet (Warén & Bouchet, 1990).

Laubierinidae sind méglicherweise proterandrisch-konse-
kutive Hermaphroditen, da sich von den insgesamt sieben
anatomisch untersuchten Individuen, nur ein frithjuveniles,
bzw. frisch metamorphisiertes Exemplar als Minnchen
erwies.

CG “\/ &é
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Abb.45: Zentralnervensystem von a) Akibumia orientalis und b) Laubierina peregrinator (jeweils ohne Pedalganglien
und b) auch ohne Supraintestinalganglion; beide nach Warén und Bouchet, 1990). Ohne MaRstab.

Nervensystem: Cerebralganglien mit dik-
ker, kurzer Kommissur aneinandergebunden; Pleu-
ralganglien etwas kleiner, bei Akibumia teilweise
mit Cerebralganglien verschmolzen, bei Laubierina
distinkt von diesen (Abb.45). Supra- und Subin-
testinalganglien relativ groB (etwa wie Pleuralgang-
lien), mit mittellangen Konnektiven von Cerebro-
pleuralkomplex abgesetzt; Akibumia mit linksseiti-
ger Zygoneurie, Pedalganglien und entsprechende

Nerven nicht beschrieben (siche Warén & Bouchet,
1990).

3.6.1.3. Eigelege und friihontogenetische Ent-
wicklung

Eigelege und Embryonalentwicklung: Weder der
Laich noch Embryogenesen sind bekannt. Daten zu
Embryonalgehdusen kénnen von einem in der Lite-




ratur abgebildeten Protoconch von Laubierina sp.
(Bouchet & Warén, 1993) und von Akibumia orien-
talis (eigene Beobachtungen) gewonnen werden.
Die Embryonalgehéuse setzen sich jeweils deutlich
von nachfolgenden Larvalwindungen ab und zeigen
auf ihrer einen Windung, die etwa 0.3 mm durch-
miBt, ein Wulst-Gruben-Muster.

Planktotrophe Larvalentwicklung: Das Wissen be-
schrankt sich auf Larvalgehduse bzw. Protoconche
(Bouchet & Warén, 1993, Warén & Bouchet,
1990; eigene Beobachtungen). Die Larvalgehduse
bestehen aus 3-3.5 Windungen (ohne Embryonal-
windung), die eine Hohe von 3.5-5.5 mm (siche An-
merkung) erreichen. Der jeweilige maximale Durch-
messer ist etwa ein Fiinftel bis ein Viertel geringer
als die Gehausehohe. Die Larvalwindungen sind mit
einem Késtchenmuster skulpturiert, bei Laubierina
durchgehend, bei Akibumia auf der letzten halben
Windung reduziert (Abb.T9/4). Eine Sinusigera-
Apertur ist nicht dokumentiert.

Warén und Bouchet (1990) und Bouchet und Warén (1993)
dokumentierten jeweils das Gehduse einer Kkaribischen
Laubierina sp. mit erhaltenem Protoconch. Nach den ent-
sprechenden Abbildungsmafistiben wére dieser 8 mm hoch.
Im Text schreiben die Autoren jedoch von 5.5 mum Hohe.

Die - absolut und relativ - riesigen Protoconche, die als
Apex des Teleoconches ein Drittel bis beinahe die Hélfte der
gesamten Geh#usehShe ausmachen konnen, implizieren eine
Ontogenese, deren Larvalphase tiberproportionale Bedeutung
gewonnen hat. Dieses ist umso interessanter, da es sich um
Tiefseetiere handelt und somit u.a. auch vollkommen unklar
ist, aufgrund welcher Signale die Metamorphose induziert
wird. '

3.6.2. Pisanianuridae WAI}EN & BOUCHET, 1990
3.6.2.1. Verbreitung und Okologie

Die einzige Gattung der Familie - Pisanianura - ist
mit bisher zwei Arten aus dem Sublitoral und dem
Bathyal nachgewiesen: P. breviaxe aus 150-850 m,
vor Japan, Neukaledonien und Neuseeland und P.
grimaldii aus 700-2200 m, vor Madeira, Marokko,
Mozambique und Neukaledonien (Habe, 1968,
Warén & Bouchet, 1990; siche Anmerkung). Das
Substrat der Fundorte wurde nicht beschrieben.
Das Rectum eines Individuums von P. breviaxe
enthielt Sand, Detritus, Schwammnadeln, Reste von
Crustaceen und undefinierte kalkige Partikel.

Die extrem weite Verbreitung von P. grimaldii - Stidwest-
Pazifik bis Nordost-Atlantik - erscheint suspekt. Uber den
Veliger ist nichts bekannt (s.u.), doch das grofie Larvalge-
h#use deutet darauf hin, dafl die Larve lange Zeit, moglicher-
weise Monate im Plankton verbleiben und von entsprechen-
den Strémungen weit fortgetragen werden kann. Andererseits
hat eine Tiefseeschnecke keine groflen Hindernisse, sich
auch fiber das Adultstadium weit zu verbreiten. Hierfir
wiren allerdings so grofe Zeitspannen notwendig, daf3 mit
genetischer Isolation der voneinander entfernten Populati-
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onen zu rechnen ist. Ohne das verbindende Element Larve
wiirden sich wohl rasch verschiedene Arten rausbilden. Aller-
dings weify man tiber die Evolution in der Tiefsee noch viel
zu wenig, insbesondere aus molekulargenetischer Sicht.

3.6.2.2. Adultgehiusemorphologie und Anatomie

Adultgehdusemorphologie: Buccinoid (Abb.46);
Gehausehohen 2 bis 5 cm. Apertur siphonostom;
teilweise mit einigen schwach ausgepriagten Colu-
melarzéhnchen, die jedoch in die Spiralskulptur der
Endwindung (bergehen; P. breviaxe mit zahl-
reichen Spirallirae skulpturiert, P. grimaldii zu-
sdtzlich mit knotigen Axialrippen; iiber das Peri-
ostracum keine Informationen; Gehduse weillich
oder gelblich, Farbmuster nicht vorhanden (Litera-
tur: siche Verbreitung).

Abb.46: Gehausetypen rezenter Pisanianuridae. Ohne
Mafstab.

Anatomie; Ubersicht : FuB relativ klein; Pro-
podium gut entwickelt, Metapodium ohne Oper-
culum. Mantelrand fein gekerbt und verdickt, vor
der Kiemenspitze mit einigen kleinen Papillen;
Siphonalfalte deutlich ausgepragt. Kopf grofl und
breit, ohne Schauze; mit mittellangen breiten Fiih-
lern, auf deren basalen Verdickungen die Augen
lokalisiert sind (Warén & Bouchet, 1990).

Mantelhdéhlenorgane: Kieme mono-
pectinat und lang;, Osphradium asymmetrisch bipec-
tinat, etwa halb so lang wie die Kieme, an deren
mittlerem Abschnitt liegend; Hypobranchialdriise
gut entwickelt (Warén & Bouchet, 1990).

Vorderer Nahrungstrakt: Relativ
kurze, pleurembolische Proboscis; Buccalmasse
groB, mit Kieferelementen. Jeweils paarige primére
und akzessorische Speicheldriisen (diese sehr grof
und * sackformig) vorhanden, deren Génge durch
den Nervenring zur Buccalhdhle verlaufen; grofle,
kompakte Osophagusdriise (Warén & Bouchet,
1990).

Radula-Typus trichotropid (Abb.47); mit trape-
zoidem Mittelzahn, deutlich breiter als hoch; Basis
geschenkelt und mit kurzen, spitzen, lateralen Fort-
sitzen; dominanter Hauptdentikel, mit links und
rechts jeweils 5-7 Nebendentikeln. Lateralia nur
etwas hoher als Zentralzihne, mit relativ breiter,
median verdickter Basis und langer, spitz zulau-
fender Schneide, die innen 2 und auflen 7-10 Neben-




54

dentikel tragt. Marginalia undifferenziert sichel-
formig (Warén & Bouchet, 1990).

Abb.47: Radulahalbreihe von Pisanianura grimaldii
(nach Warén & Bouchet, 1990). Ohne MaRstab.

Genitaltrakt: Mannchen nicht unter-
sucht; weiblicher Gonodukt geschlossen; Recepta-
culum seminis aus mehreren sackférmigen Ta-
schen; Bursa copulatrix nicht beschrieben (Warén
& Bouchet, 1990).

Nervensystem: Cerebralganglien mit dik-
ker, kurzer Kommissur aneinandergebunden und
weitgehend mit Pleuralganglien verschmolzen;
Supra- und Subintestinalganglien mit mittellangen
Konnektiven deutlich von Cerebropleuralkomplex
abgesetzt, rechtsseitige Zygoneurie; Pedalganglien
mit kurzer Kommissur voneinander getrennt und

3.6.3. Haloceratidae WAR}'«:N & BOUCHET, 1991
3.6.3.1. Verbreitung und Okologie

relativ langen Konnektiven an Cerebropleuralkom-
plex angebunden (sieche Warén & Bouchet, 1990).

3.6.2.3. Eigelege und friihontogenetische Ent-
wicklung

Eigelege und Embryonalentwicklung: Es sind weder
Eikapseln noch Embryogenesen bekannt. Das Em-
bryonalgehduse von Pisanianura grimaldii besteht
aus einer Windung, die 0.34 mm durchmift. Skulp-
tur nicht beschrieben (sieche Warén & Bouchet,
1990). Der Embryo muB als planktotropher Veliger
geschliipft sein (siche nichster Abschnitt).

Planktotrophe Larvalentwicklung; Daten koénnen
einzig von dem Protoconch von Pisanianura
grimaldii abgeleitet werden (Bouchet & Warén,
1993; Warén & Bouchet, 1990). Das Larvalge-
héuse bestehen aus 3.2 Windungen (ohne Embryo-
nalwindung), die eine Héhe von etwa 3 mm und
emnen maximalen von Durchmesser von 2.3 mm
erreichen. Die Larvalwindungen sind durchgehend
mit einem Kastchenmuster skulpturiert. Die Aufen-
lippe der Apertur ist ganzrandig undifferenziert.

o @ U o

Abb.48: Gehausetypen rezenter Haloceratidae. Ohne MaRstab.

Haloceratiden sind hauptsdchlich bathyal lebende
Schnecken, die aber vereinzelt auch im tieferen
Sublitoral (ab 140 m) und im Abyssal (bis 3720 m)
gefunden worden sind (Bouchet & Warén, 1993;
Warén & Bouchet, 1991). Die Familie ist sowohl
im Atlantik als auch im Indo-Pazifik verbreitet - im
Norden etwa bis Neuschottland, der Biscaya oder
Japan; im Stden etwa bis Siidafrika oder New
South Wales (Australien). Einige Arten treten
amphiatlantisch auf, Haloceras tricarinata ist
sogar vom Ost-Atlantik bis in den Stidwest-Pazifik
verbreitet.

Aut- und Synokologie der Haloceratiden sind
unbekannt (siche Anmerkung).

Warén und Bouchet (1991) bauen eine Argumentationskette
zur Lebensweise der Haloceratiden auf, der in keinem Punkt
zugestimmt werden kann und die deswegen hier kurz

andiskutiert wird. Der mehr oder weniger planspirale
Teleococh mit weiter Apertur, sowie die geringe GroBe und
Form des Fufles, sollen auf eine sessile, an Hartsubstrat
gebundene Lebensweise hinweisen. Kiemenfiltration wird
jedoch, aufgrund nicht vorhandener mineralischer Partikel in
den Migen der Schnecken, ausgeschlossen. Die pleuremboli-
sche Proboscis (s.u.) wiirde nach den Autoren auf riuberische
Eméhrung hindeuten. In einer zusammenfassenden Tabelle
wird die Nahrungsaufnahme mit "predatory?" angegeben.
Hierzu kann in aller Kiirze entgegnet werden, daB die
Haloceratiden in der Regel keinen planspiralen Teleoconch
haben, dieser auch gar nicht Voraussetzung fiir sessile
Lebensweise auf Hartsubstrat sein muf, die Apertur nicht
prinzipiell weit ist, was jedoch ebenfalls keine Voraus-
setzung fiir die angenommene Lebensweise sein miifite, dafl
es z.B. Neogastropoden mit wohl ausgebildeter pleurembo-
lischer Probocis gibt (s.u.), die sich rein pflanzlich und nicht
réuberisch emahren, daB ein kleiner Fuf keinen Hinweis auf
Immobilitat gibt (siehe folgende Kapitel) und daB Kiemen-
filtration als Emnghrung nicht auszuschliefen ist, da diese
selektiv sein kann und mineralische Partikel gar nicht in den




Magen gelangen miissen. Das Fehlen der Osophagusdriise
(s.n.) deutet auf Kleinpartikel-Ernghrung hin (vergl. Capu-
loidea und Calyptraeoidea).

3.6.3.2. Adultgehiiusemorphologie und Anatomie

Adultgehdusemorphologie: Trichotropid bis turbi-
nid (Abb.48), wenige Windungen; etwas hoher als
breit oder wenig bis deutlich breiter als hoch;
Gehausehohen zwischen 2 und 9 mm, Durchmesser
zwischen 2 und 14 mm (siche Bouchet & Warén,
1993; Warén & Bouchet, 1991); Umbilicus offen;
leicht siphonostome, teilweise weite Apertur; Spiral-
skulptur oftmals dominant, mit wenigen Kielen und/
oder zahlreichen Lirae; Axialskulptur mit mehr oder
weniger ausgeprégten, teilweise knotigen Rippen;
einige Gehiuse zeigen Periostracumhaare; Farb-
muster nicht bekannt.

Anatomie: Ubersicht : FuB relativ klein; deut-
lich abgesetztes Propodium; Metapodium ohne
Operculum. Mantelhshle groB; Mantelrand weit-
gehend undifferenziert und verdickt; Siphonalfalte
undeutlich ausgeprigt. Kopf breit und ohne
Schnauze; mit langen, schlanken Fithlern, an deren
basalen Verdickungen vergleichsweise grofie Augen
sitzen (Warén & Bouchet, 1991).

Mantelhdhlenorgane: Kieme mono-
pectinat und lang; Osphradium ebenfalls lang (etwa
drei Fiinftel der Kiemenlinge), am vorderen Ab-
schnitt der Kieme liegend; asymmetrisch bipectinat,
bzw. abschnittsweise auch monopectinat. Hypobran-
chialdriise diinn und unauffillig (Warén & Bouchet,
1991).

Vorderer Nahrungstrakt: Pleurem-
bolische Proboscis; relativ kleine Buccalmasse mit
stabilen, halbmondférmigen Kiefern; ein Paar pri-
mére Speicheldriisen mit langen Géngen, die durch
den Nervenring zur Buccalhdhle verlaufen oder mit
kiirzeren Géngen, die den Nervenring nicht pas-
sieren; Osophagusdriise und Kristallstiel nicht nach-
gewiesen.

Radula klein; Typus wie bei Laubierinidae und
Pisanianuridae (s.0.).

Genitaltrakt: Simultane Hermaphrodi-
ten (siche Anmerkung); Ovidukt mit sechsteiligem
Receptaculum seminis, ohne Bursa copulatrix. Penis
mit offener Samenrinne, abgeflacht fingerformig,
teilweise mit faltigem Fortsatz (Warén & Bouchet,
1991).

An zwei Arten, mit voll ausgebildetem Penis, wurde Laich
gefunden (s.u.), so daf§ "simultane Hermaphroditen” eine
entsprechende Schlufifolgerung sein kann.

Nervensystem: Cerebralganglien direkt
aneinanderliegend; rechtes Pleuralganglion mit
Cerebralganglion verschmolzen, linkes abgegrenzt,
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jedoch ohne sichtbare Kommissur. Supra- und
Subintestinalganglien klein, mit mittellangen Kon-
nektiven zum Cerebropleuralkomplex; rechtsseitige
Zygoneurie, linksseitige Dialneurie. Pedalganglien
etwas kleiner als Cerebralganglien, mit kurzer
Kommissur voneinander abgesetzt und jeweils zweil
akzesssorischen Ganglien; tiber die Lénge der Kon-
nektive zum Cerebropleuralkomplex keine Angaben
(siehe Warén & Bouchet, 1991).

3.6.3.3. Eigelege und frithontogenetische Ent-
wicklung

Eigelege und Embryonalentwicklung: Laich und
Embryogenesen sind so gut wie nicht untersucht.
Ein getrocknetes Individuum von Haloceras cari-
nata trug ein Gelege mit etwa 200 Embryonen in
der Mantelhohle, und ein entsprechendes Exemplar
von H. japonica enthielt mehrere, jeweils etwa 1
mm grofie Embryonen, so daB fiir diese beiden
Arten Brutpflege angenommen werden kann (siche
Warén & Bouchet, 1991). Die Protoconche (s.u.)
aller anderen diesbeziiglich untersuchten Arten
deuten darauf hin, dafl die Embryonen als frei
schwimmende Veliger schliipfen, die sich dann von
Plankton erndhren.

Die Embryonalgehduse bestehen aus einer
Windung und durchmessen 0.2 bis 0.35 mm, wobei
die von Haloceras eher im unteren und die von
Zygoceras eher im oberen Bereich liegen. Die
Auflenlippe der Apertur zeigt bei einigen Arten
einen deutlich ausgepragten Larvalhaken. Die Em-
bryonalschalenskulptur besteht aus einigen Spiral-
lirae, die oftmals locker aus Tuberkeln zusammen-
gesetzt sind (siche Bouchet & Warén, 1993; Warén
& Bouchet, 1991).

Abb.49: Protoconch von Haloceras mediocostata (nach
Bouchet & Warén, 1993).

Planktotrophe Larvalentwicklung: Das Wissen be-
schriankt sich auf Larvalgehduse bzw. Protoconche
(Bouchet & Warén, 1993; Quinn, 1983; Warén &
Bouchet, 1991). Die Larvalgehause bestehen aus 1-
2.5 Windungen (ohne Embryonalwindung), die
Durchmesser von 0.6-2.3 mm erreichen (siche An-
merkung). Die Gehdusehohen liegen leicht dariiber
bis leicht darunter. Die Larvalwindungen sind mit
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zwei mehr oder weniger kréftigen Spiralkielen
skulpturiert (Abb.49). Hinzu kénnen rippige axiale
Elemente treten, die den Anwachsstreifen entspre-
chend verlaufen, oder auch grofie Tuberkel. Ein
Larvalgehduse von H. fricarinata (Bouchet &
Warén, 1993: Abb.1721) zeigt periostracale Spiral-
lirae, die aus kleinen Zacken zusammengesetzt sind
(vergl. Cassoidea). Typische Sinusigera-Aperturen
sind nicht ausgepragt, ofimals jedoch ein Larval-
haken (siche Abb.49).

Warén und Bouchet (1991) geben fiir den Protoconch von H.
tricarinata Durchmesser von 1.5-2.3 mm an, bei Windungs-
zahlen von 2.2 bis 2.6. Hierbei korrelieren jedoch héhere
Windungszahl und groBerer Durchimesser keineswegs, z.B.
2.3 Windungen: 2.3 mum und 2.5 Windungen: 1.75 mm. Diese
groBen intraspezifischen Variationsbreiten bei planktotro-
phen Larven sind sehr ungewohnlich. Da das eine Exemplar
im Stidwest-Indik und das andere im Ost-Atlantik gedredged
wurde, kann spekuliert werden, ob es sich nicht um zwei
verschiedene Arten handelt.

Die Behauptung von Warén und Bouchet (1991), daf3
der Protoconch von Zygoceras sich durch seine geringere
Windungszahl von einem Haloceras-Protoconch abgrenzen
1aft, trifft nicht zu, da letzterer sowohl mehr als auch
weniger Windungen haben kann. Das zweite angebliche
Abgrenzungsmerkmal, auf die Peripherie der Embryonal-
schale beschrdnkte Spirallirae bei Zygoceras, ist auch bei
Haloceras phaeocephala zu finden.

3.7. Cassoidea LATREILLE, 1825
3.7.1. Ranellidae GRAY, 1854
3.7.1.1. Verbreitung und Okologie

Ranelliden sind, mit Ausnahme der zirkumpolaren
Gewdsser, in allen Meeren zu finden. Der Schwer-
punkt der Verbreitung liegt im Indo-Pazifik (u.v.a.
Abbott & Dance, 1982; Beu, 1980, 1986; Beu &
Cernohorsky, 1986; Beu & Kay, 1988; Beu &
Knudsen, 1987; Bosch et al.; 1995; Habe, 1968;
Hinton, 1972; Powell, 1979; Steyn & Lussi, 1998;
Wilson, 1993; eigene Beobachtungen). Argobuc-
cinum ist auf die stidliche Hemisphére begrenzt.
Fusitriton und Cabestana fehlen in den Tropen.
Einige Arten sind nahezu Kosmopoliten, etwa
Cymatium parthenopeum, die von den Bermudas
tiber Sudafrika bis nach Hawaii und Neuseeland
verbreitet ist (Riedel, 1995). Cymatiinae und Bur-
sinae leben im Intertidal und Sublitoral, wihrend
Ranellinae auch in das Bathyal vordringen.
Fusitriton magellanicus wurde in 1500 m Tiefe
gedredged, ist aber auch aus dem oberen Sublitoral
bekannt (Beu, 1978). Die meisten Ranelliden
bevorzugen Hartsubstrate, sind jedoch gelegentlich
auf Weichsubstraten anzutreffen.

Ranelliden sind fast ausnahmslos Rauber und
haben ein weites Nahrungsspektrum: Poriferen,
Polychaeten, Cirripedia, Asteroidea, Ophiuroidea,
Echinoidea, Holothuroidea, Ascidien, Pisces, Bival-
via und andere Gastropoden (u.v.a. Bandel, 1976c,

1984; Kohn, 1983; Morton, 1990; Riedel, 1992,
1995; Taylor, 1978, 1980, 1984a). Cymatium
nicobarium jagt sogar Conus spp. (Kohn, 1959).
C. pileare kann Austernbanke schiadigen (Little-
wood, 1989; vergl. Calyptracidae). Die Beute wird
oftmals als Ganzes verschlungen, kann aber auch
angebohrt und sorgfiltig ausgefressen werden.
Gyrineum natator friit Algen (Taylor, 1980).

Die camivoren Arten haben grofe akzessori-
sche Speicheldriisen (s.u.), in denen unterschied-
liche, meist saure Sekrete produziert werden, die
hauptsdachlich zur Verdauung (eigene Beobach-
tungen), aber auch zur Paralyse der Beute genutzt
werden (Loch, 1982).

3.7.1.2. Adultgehiiusemorphologie und Anatomie

Adultgehdusemorphologie: Cerithiiform, buccini-
form oder muriciform (Abb.50); cerithiiforme
Gehiuse z.B. bet Sassia oder Gyrineum, bucci-
niforme bei Fusitriton oder Argobuccinum, murici-
forme bei den meisten Cymatiinae. Gehdusehohen
zwischen 2 cm - z.B. Gyrineum pusillum (in Bosch
et al, 1995) - und 50 cm: Charonia tritonis (in
Gosliner et al., 1996). Die Ranellinae decken damit
bereits die gesamte Spannbreite der Familie ab. Die
Cymatiinen-Geh#use liegen zwischen 2 und 15 cm,
die der Bursinen zwischen 2 und 25 cm. Die
durchschnittlich kleinsten Gattungen sind Gyrineum
und Sassia, die groften Charonia und Tutufa. Die
grole Masse der Ranellidae liegt in der GroBen-
ordnung von 3 bis 10 cm.

Alle Gehéuse zeigen mehr oder weniger ausge-
prigte Varizen, die in £ 180° - zB. Gyrineum -
oder + 240° - z.B. Sassia - aufeinander folgen.
Ranellinae und Bursinae zeigen jeweils beide Mog-
lichkeiten, Cymatiinae nur die zweite. Sdmtliche
Gehéduse haben zumindest einen kurzen anterioren
SiphonalausguB, der z.B. bei Cymatium caudatum
die Lange des eigentlichen Gehduses ibertrifft. Der
posteriore Siphonalausguf ist entweder gar nicht
(zB. Gyrineum (Biplex)), schwach (die meisten
Ranellinac und Cymatiinae) oder deutlich ausge-
prégt (Bursinae). Die Aperturen kénnen durch Falten
und Zihne verengt (insbesondere Cymatiinae), die
Columellarlippe breit kallés ausgeformt sein (in
allen Unterfamilien).

Hauptskulpturelemente - neben den Varizen -
sind Spiralkiele, die oftmals knotig verdickt sind,
bzw. von axialen Elementen gekreuzt werden; eini-
ge Arten mit Stacheln oder fliigelartigen Fortsétzen.
Periostracum entweder diinn, oder dick und filzig
(teilweise mit langen Stacheln), sowohl bei Kalt-
wasser- als auch bei Warmwasserarten. Farbmuster
meistens vorhanden, haufig als Streifen, seltener
andere Geometrien (Literatur: siehe Verbreitung).
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Abb.50: Gehausetypen rezenter Ranellidae. Ohne MaRstab.

Anatomie: Ubersicht : FuB muskulés, relativ
kurz und breit (kaum grofer als die Gehduse-
apertur), teilweise hoch; Propodium meistens gut
ausgebildet; Operculum immer vorhanden. Mantel-
rand mit deutlicher, teilweise lang ausgezogener
anteriorer Siphonalfalte; posteriore Siphonalfalte
ziemlich unauffillig, insbesondere bei Bursinae
ausgepragt, aber auch bei einigen Arten der anderen
Unterfamilien. Kopf breit, keine oder extrem kurze
Schnauze;, mit kurzem Nacken und mittellangen
Fithlern, deren verdickte Basen anndhernd die
proximale Hilfte einnchmen, so daB die Augen
relativ hoch sitzen. Fufl und Kopfbereich oftmals
gemustert.

Mantelh&hlenorgane: Kieme mono-
pectinat, spitz zulaufend, niemals die gesamte Lén-
ge des Mantelhohlendaches einnehmend; Lamellen
hellbraun. Osphradium meist terminal gerundet -
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spitz zulaufend z.B. bei Argobuccinum pustulosum
(siehe Riedel, 1995) - + symmetrisch bipectinat, mit
dunkelbraunen Lamellen; bei Cymatiinen und
Ranellinen etwa von halber bis zwei Drittel
Kiemenldnge, sich im posterioren oder medianen
Abschnitt der Kiemenbucht entlang ziehend,
niemals die Kiemenspitze erreichend. Bursinae mit
sehr viel kleinerem Osphradium, etwa ein Viertel
der Kiemenldnge, am anterioren Abschnitt der
Kieme liegend (siche Beu, 1980). Hypobran-
chialdriisenbereich deutlich kiirzer als Kieme, auch
intragenerisch sehr unterschiedlich ausgepragt: kraf-
tige Querwiilste (z.B. Argobuccinum pustulosum),
gefaltete (z.B. Charonia lampas) oder einfache
(z.B. Gyrineum gyrinum, Cabestana spengleri)
Querlamellen, semizirkuldre Lappen (z.B. Ranella
australasia, Tutufa rubeta - siche Beu, 1980;
Riedel, 1995; s.u.).
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Abb.51: Radulahalbreihen von a) Ranella australasia, b) Charonia lampas und c¢) Cymatium muricinum (alle aus Riedel,

1995). Ohne MaRstab. Vergleiche Tafelabbildungen.

Vorderer Nahrungstrakt: Maibig
lange bis lange pleurembolische Proboscis; Buccal-

masse bel den meisten Arten vergleichsweise klein
bis maBig groB, bei einigen Bursinae grof; mit
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kraftigen, gewohnlich anteroventral gezackten Kie-
fern (Abb.T2/9; bei Bursinae reduziert). Meistens
zwel, selten drei (einige Bursinae) akzessorische
Speicheldriisen, die saure Sekrete enthalten (Day,
1969; Schonlein, 1898) und deutlich groBer als die
primédren Speicheldriisen sind; Sauredriisen sehr
unterschiedlich geformt, auch innerhalb eines Indi-
viduums hdufig asymmetrisch, festwandiger als pri-
mdre Speicheldriisen; zwei Ausfuhrginge, die den
Speicheldriisenkomplex - durch den Nervenring
hindurch, auch im weiteren Verlauf dem Oso-
phagus eng anliegend - mit der Buccalhdhle
verbinden. Osophagusdriise meist langgestreckt und
relativ. voluminds (u.a. Amaudrut, 1898; Beu,
1980; Dell & Dance, 1962; Haller, 1893; Houbrick
& Fretter, 1969; Riedel, 1995; Risbec, 1955).

Radulae heterogen (Abb.51 und Abb.T2/6-
8,10,11), aber prinzipiell mit kréftigen Zdhnen.
Mittelzdhne: meist deutlich breiter als hoch, nur bei
einigen Cymatiinen hoher als breit; leicht oder gar
nicht tailliert bei Ranellinae, ohne Taillierung bet
Bursinae, kriftig tailliert bei Cymatiinae (Bandel,
1984). Basis bei Ranellinae und Cymatiinae einfach
oder leicht geschenkelt - z.B. Sassia parkinsonia
(in Warén & Bouchet, 1990); bei Bursinae kriftig
geschenkelt und mit Dornfortsitzen. Schneide
relativ breit bei Ranellinae und Cymatiinae, ver-
gleichsweise schmal bei Bursinae; dominante
Schneidenspitze (= Hauptdentikel), von einigen
Nebendentikeln begleitet oder ohne diese. Lateralia:
Schneiden bei Bursinen, Cymatiinen und den mei-
sten Ranellinen, denen der Mittelzdhne sehr dhnlich
(funktionelle Einheit implizierend); Rarella und
insbesondere Charonia mit deutlich lingeren Seiten-
zdhnen als die anderen Gattungen; Basen auBer bei
Charonia relativ breit. Marginalia: mehr oder weni-
ger sichelformig; bei Charonia deutlich langer als
bei anderen Gattungen; in der Regel undifferenziert
- in einigen Fillen trigt die Schneide des inneren
Marginalzahns einen Dentikel (u.a. Bandel, 1984;
vergl. Riedel, 1995).

Genitaltrakt: Geschlechter getrennt;
Uterus + wurstformig, sehr driisenreich, direkt am
Rectum verlaufend und wie dieses in einiger
Distanz zum Mantelrand miindend; Receptaculum
seminis sackformig (Haller, 1893); Bursa copula-
trix nicht nachgewiesen. Samengang gewodhnlich
offen; beir Argobuccinum jedoch weitgehend ge-
schlossen, mit geschlitzter Prostata, die einen
kurzen Ductus zur posterioren Mantelhohle zeigt;
Penis der meisten Ranelliden + abgeflacht tentakel-
formig, bei Fusitriton magellanicus breit finger-
formig, mit kleiner medianer Spitze (Riedel, 1995)
und bei Bursa ranelloides flach keulenformig, mit
hakenférmigem Fortsatz (Beu, 1980).

Nervensystem: Verfiigbare Daten stam-
men auschlieBlich von ranellinen Arten (Haller,
1893; eigene Beobachtungen; Abb.52). Cerebral-
ganglien ohne sichtbare Kommissur aneinander-
liegend; Pleuralganglien mit sehr kurzen oder ohne
Konnektive den Cerebralganglien angelagert. Inte-
stinalganglien etwas kleiner oder gleich groB wie
Pleuralganglien; Subintestinalganglion mit mittel-
langen, Supraintestinalganglion mit sehr langen
Konnektiven an Pleuralganglien angebunden. Pedal-
ganglien sehr groB, ritbenformig; mit langen Kon-
nektiven zum Cerebropleuralkomplex.

Abb.52: Zentralnervensystem von Ranella sp. (nach
Haller, 1893). Ohne Mafistab.

NEUBESCHREIBUNG zweier Anatomien:

Gyrineum gyrinum (Abb.53): Cernohorsky (1967b)
skizzierte Radula (deutlich anders als hier
abgebildet) und Penis dieser Art. Andere anato-
mische Untersuchungen an Gyrineum spp. gibt es
bisher nicht. Die folgenden Daten stammen von
zwei weiblichen Individuen.

Mantelhdhlenorgane: Kieme mono-
pectinat, vergleichsweise kurz, spitz zulaufend, mit
breiten hellbraunen Lamellen. Osphradium leicht
asymmetrisch bipectinat, relativ groB, direkt an der
Kiemenbasis liegend und deren Bucht weitgehend
einnehmend, terminal gerundet, mit dunkelbraunen
Lamellen. Hypobranchialdriise unauffillig - aus
feinen, weiBlichen Querfalten.

Vorderer Nahrungstrakt: Pleurem-
bolische Proboscis nur méBig lang, sehr breit und
muskulds (siehe Anmerkung); Buccalmasse relativ
klein; mit kréftigen, ficherformigen, im antero-
ventralen Bereich gezackten Kieferelementen von
1.5 mm Lénge (Abb.T2/9). Radulasack linksseitig
eingerollt. An der lateroventralen Basis der Buccal-




hohle miinden zwei Driisengéinge, die mit Binde-
gewebe am Osophagus befestigt sind und durch den
Nervenring hindurch zum Speicheldriisenkomplex
verlaufen. Die groBeren Sduredriisen sind nieren-
formig - aufen fest, innen schwammig - und iiber-
lagern die kleineren, linglichen, schwammigen, pri-
méren Speicheldriisen; Osophagusdriise lang und
schmal, unter dem Osophagus liegend.

Radula (Abb.T2/6-8) im vorderen Bereich 0.3
mm breit und insgesamt 4 mm lang, aus etwa 70
Querreihen zusammengesetzt. Mittelzahn 70 pm
hoch und 100 pm breit; Basis schmaler als
Schneide, median leicht vorgezogen, sonst einfach;
Schneide mit dominantem, spitzem Hauptdentikel
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und links und rechts jeweils 3 kréftigen Neben-
dentikeln. Lateralzahn etwa gleich hoch wie
Mittelzahn, mit 0.11 mm breiter Basis, die in der
Hauptdentikelverlangerung verdickt ist und auBen
eine Vertiefung zeigt, in die sich der entsprechende
innere Marginalzahn legen kann; Schneide spitz
zulaufend, auBen mit 3-4 Dentikeln besetzt.
Marginalia einfach sichelférmig, der innere etwa
dreimal so dick wie der dufere.

Die untersuchte Proboscis war zwar retrahiert, jedoch relativ
wenig, was z.B. an den bereits etwas gestreckten Driisen-
géngen erkannt werden kann, so daBl es sich tatsichlich um
einen eher kurzen Riissel handelt.

Abb.53: Anatomische Skizzen von Gyrineum gyrinum; a) Ubersicht bei gedffneter Mantelhshle und b) vorderer Nah-
rungstrakt mit Speicheldrisenkomplex. MaRstabslinien = 5 mm.

Genitaltrakt: Mainnchen nicht unter-
sucht. Weibchen mit kurzem Ovidukt, der tief in
der Mantethshle endet und eng am Rectum verlduft.

Nervensystem: Nicht genauer unter-
sucht. Die Pleural- sind nicht mit den Cerebral-
ganglien verschmolzen, liegen diesen jedoch eng an;
Cerebralganglien ohne sichtbare Kommissur anein-
ander gelagert.

Sonstiges: Ful muskulds, mit gut ausge-
bildetem Propodium; Metapodium tragt horniges
Operculum; Mantelrand mit gut ausgebildeter Si-
phonalfalte; Kopf breit, mit sehr kurzer Schnauze;
Augen sitzen relativ hoch auf Verdickungen der
Kopftentakel. Nacken, Kopf, Proboscis und Fuf3
orange gefleckt (auf blaBgelb).

Bursa tuberosissima (Abb.54). Die Beschreibung
beschriankt sich weitgehend auf den vorderen
Nahrungstrakt, da die Bursinae diesbeziiglich sehr
heterogen erscheinen und zuséitzliche Informationen
eine bessere Generalisierung erlauben konnten
(s.0.).

Vorderer Nahrungstrakt: MaBig
lange, muskulése, pleurembolische Proboscis;

grofe Buccalmasse, ohne Kiefer. Speichel-
driisenkomplex aus einer grofen, flachen, langen
und einer kleineren, sphérischen Siuredriise (=
akzessorische Speicheldriisen; siehe Anmerkung),
die jeweils braunlich, aufien fest und innen
schwammig sind, sowie zwei primiren Speichel-
driisen von weiBlicher Farbe und schwammiger
Konsistenz; es gibt nur zwei Driisenginge, die
durch den Nervenring zur Buccalhshle verlaufen.
Osophagusdriise kompakt, aber relativ klein,
beigefarben.

Die Radula (Abb.T2/10,11) ist bei einge-
klappten Zdhnen 0.4 mm breit und die etwa 75
Querreihen summieren sich zu einer Linge von 4
mm. Mittelzahn etwa 60 pm hoch, mit nach hinten
gebogenen Schenkeln, die jeweils einen spitzen
Fortsatz tragen; groBite Breite von 0.14 mm
zwischen Schenkelenden; Schneide etwa 40 pm
breit, mit grofem, dominantem Hauptdentikel und
links und rechts jeweils 3-4 kraftigen Neben-
dentikeln. Lateralzahn etwa 0.13 mm hoch, mit
langer, kriftig gekriimmter, spitz zulaufender
Schneide, die innen mit einem und aullen mit 4-5
Dentikeln besetzt ist; Basis angulat, mit kleiner
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Ausbeulung in Einbuchtung des Nachbarzahns
greifend. Marginalia sichelformig, mit breiten
Basen; #duBere mit undifferenzierten Schneiden,
innere mit einem Dentikel auf der Innenseite.

Die Form der Speicheldriisen kann teilweise stark davon
abhdngen, wieviel Sekret gerade verwendet wurde. Die
spezialisierten Séuredriisen sind jedoch so festwandig, daf3
keine groBeren Schrumpfungen aufireten kénnen und somit
ihre generelle Form als morphologisches Merkmal nutzbar
1st.

Sonstiges: Fub miBig groB; mit miBig
entwickeltem Propodium und hornigem Operculum;
Kopf sehr breit und schnauzenlos; Augen sitzen
relativ hoch an den Fithlern. Nacken, Kopf, Probos-
cis und FuB schwarz-graulich-gelblich gescheckt.
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Abb.54: Anatomische Ubersichtsskizze des Vorderkor-
pers von Bursa tuberosissima bei getffneter Leibes-
héhle. Die rechte Speicheldrise wird von der rechten
Sauredriise verdeckt; Osophagusdrﬂse entfernt. MaR-

stabslinie = 5 mm.

3.7.1.3. Eigelege und frithontogenetische Ent-
wicklung

Eigelege und Embryonalentwicklung: Die Eikapseln
der Ranellinae sind sehr heterogen: Sassia mit
gestielten Sphéren (Smith et al., 1989); Gyrineum
mit kissenformigen (Petit & Risbec, 1929),
Charonia mit keulenférmigen und Argobuccinum,
Fusitriton und Ranella mit mehr oder weniger
fingerformigen Kapseln. Letzterer Eikapseltypus ist
auch charakteristisch fiir Cymatiinae und Bursinae
(vergl. Riedel, 1995). Die Kapseln koénnen in
mehreren Reihen oder in einer Spirale (Cymatiinae,
Bursinae, Fusitriton) angeordnet sein. Die Eikap-

selspirale ist bei den Cymatiinae und den meisten
Bursinae in eine hemisphérische Basis verpackt
(Abb.55) und wird oftmals bewacht, indem die
Schnecken darauf sitzen (u.a. Bandel, 1976¢;
Riedel, 1992). Die Zahl der Eikapseln liegt inter-
spezifisch etwa zwischen 20 und 350, kann aber
auch intraspezifisch stark variieren. Es werden bis
zu 900.000 Eier pro Laich produziert (Schitzung
auf Basis personlicher Auszdhlung einiger Kap-
seln), die sich samtlich entwickeln und als bilobate
Veliger schliipfen kénnen (Abb.55).

Holokapsuldre Entwicklung ist bisher nur von
Gyrineum und Sassia bekannt (Beu, 1988b; Riedel,
1995); tritt aber moéglicherweise auch bei Cabe-
stana cutacea auf (siehe Fretter & Graham, 1981).
In den Embryogenesen von Sassia bassi und S.
subdistorta werden Néhreier gefressen (in Smith et
al., 1989: Argobuccinum bassi und Negyrina
subdistorta).

Die Gehéuse der nicht-planktotrophen Embry-
onen haben 1-1.7 skulpturlose Windungen, die 0.9
bis 1.3 mm durchmessen. Die Schlupfschalen der
planktotrophen Veliger haben Durchmesser von
0.15 mm - zB. Bursa corrugata (in D’Asaro,
1969) - bis 0.85 mm - z.B. Charonia tritonis (in
Berg, 1971). Die Skulptur besteht aus Wiilsten und
Gruben, kann jedoch bei den grofien Embryo-
nalgehiusen reduziert sein (Riedel, 1995).

Petit und Risbec (1929) bildeten fiir Gyrineum gyrinum 18
Eikapseln mit insgesamt etwa 250 Embryonen ab. Wie die
Beschreibung des Protoconches zeigt (s.u.), schliipfen die
Embryonen als planktotrophe Veliger. Damit liegt die
Reproduktionsrate um den Faktor 1000 niedriger als bei
anderen Ranelliden mit gleicher frithontogenetischer Emih-
rungsstrategie. Es mag sein, daB Petit und Risbec (1929) eine
taxonomische Verwechslung unterlaufen ist. Ahnlich niedn-
ge Reproduktionsraten bei R-Strategen sind jedoch z.B. von
Hipponiciden bekannt (s.0.), wobei natiirlich auch die
Héufigkeit des Ablaichens eine Rolle spielt.

Ranelliden sind durch das weitgehende Fehlen nicht-
planktotropher frithontogenetischer Entwicklung charakteri-
siert. Die wenigen K-Strategen zeigen zu den R-Strategen ein
Reproduktionsverhaltnis von bis zu 1 : 45000.

Planktotrophe Larvalentwicklung: Das Velum dif-
ferenziert sich wahrend der Larvalphase zu vier
langgestreckten Loben aus, die mehrfach linger als
das Gehduse sein kénnen (Bandel et al., 1994;
Lebour, 1945). Die Veliger sind sehr aktive
Schwimmer (Bandel et al., 1997; Riedel, 1992),
unternehmen grofe vertikale Tag-Nacht Wande-
rungen (Richter, 1973b) und erndhren sich von
Phyto- und Zooplankton (Bandel et al., 1994;
D’Asaro, 1969; Richter, 1987). Manche Larven
kénnen Ozeane iiberqueren (Scheltema, 1966,
1972; Simroth, 1895) und damit wohl mehrere
Monate bis zur Metamorphose verleben.
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Abb.55: Links: Hemisphérischer Laich der Cymatiinen und Bursinen in Aufsicht (aus Riedel, 1995); rechts daneben ein
typischer, bilobater, frisch geschliipfter Veliger (aus Riedel, 1992). Ohne MafRstab.

Der larvale Mantelrand sekretiert periostracale
Skulpturen wie Zacken, Borsten oder lange Sta-
cheln (Bandel et al., 1997; Laursen, 1981; Lebour,
1945; Richter, 1984; Simroth, 1895; eigene
Beobachtungen), wobei auch modifizierte Kést-
chenmuster entstehen kénnen (Abb.T9/5,6). Unter
Zuhilfenahme eines Mantelrandtentakels (vergl.
Bandel et al., 1994) kann die organische Skulptur
withrend der Windungszunahme, bis zur Embryo-
nalschale hinauf, umgebaut oder ergénzt werden
(siche Anmerkung).

Die Veliger fiigen dem Embryonalgehéuse 1.5 -
z.B. Sassia ponderi - bis 5.7 Windungen an - z.B.
Cymatium sinense. Bursinae und Ranellinae (mit
Ausnahme von Charonia) haben Larvalgehduse,
die etwa breit wie hoch sind, wihrend sie bei den
Cymatiinae (und Charonia) deutlich héher als breit
sind (vergl. Riedel, 1995). Letztere erreichen bis zu
5 mm Hohe und 3 mm Durchmesser. Die kleinsten

Larvalgehduse werden von Gyrineum - z.B. G.
gyrinum: 1.3 x 1.2 mm (s.u.) - und nur wenig
groBere von Sassia sekretiert (vergl. Riedel, 1995).

Die Skulptur der Kalkschale ist bei der Larve
oder an Protoconchen juveniler Individuen oftmals
von Periostracum tiberdeckt. Sie besteht haufig aus
Spiralleisten und Axialrippen, die sich zu einem
Kistchenmuster uiberkreuzen, welches die Larval-
windungen mehr oder weniger bedeckt (Abb.56).
Vollstdndige Skulpturierung tritt bei einigen Sassia-
Arten auf (Beu, 1978), totale Reduzierung der
Skulptur bei Gyrineum (s.u.).

Die periostracalen Skulpturen sind bei jiingeren und damit
vergleichsweise kleineren Larvalgehfusen oftmals ausge-
prégter als bei dlteren und damit groferen Stadien. Einige
Arten glatten thr Gehéuse in der spdten Larvalphase mit
flachig aufsekretiertem Periostracum. Die stindige Emeu-
erung der AuBlenhiille verhindert jeglichen Aufwuchs.

Abb.56: Skizzen einiger ranellider Protoconche in Aufsicht mit unterschiedlicher Skulpturausbildung (original). Ohne

MaRstab.
NEUBESCHREIBUNG zweier Protoconche:

Gyrineum gyrinum (Abb.T9/7); 2.5 Windun-
gen mit einem apikalen Durchmesser von 1.2 mm,
davon die erste Windung 0.43 mm (entspricht
Embryonalschale). Hohe etwa 1.3 mm. Skulptur

fehlt; Schale allerdings leicht korrodiert, so dafl
feinere Ornamente vorhanden gewesen sein koénn-
ten. Die Larve war planktotroph.

Gyrineum cf. pusillum (Abb.T9/8,9): 2.9 Win-
dungen mit einem Durchmesser von 1.35 mm,
davon die erste Windung 0.37 mm (entspricht
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Embryonalschale). Hohe etwa 1.4 mm. Anwachs-
streifung setzt kurz vor dem Ende der Embryonal-
windung ein; ansonsten keine Skulptur. Die Larve
war planktotroph.

3.7.2. Personidae GRAY, 1854

Die folgende vorldufige Datenanalyse zeigt, daB
unter dem Namen Distorsionella lewisi zwei Arten
zusammengefafit wurden, die jedoch mit Merkma-
len des Protoconches unterschieden werden kénnen.
Die neue Art wird hier im Vorfeld des Kapitels
definiert:

Distorsionella beui sp. nov.

e.p. Distorsionella lewisi: Warén & Bouchet, 1990:
94

Typusmaterial: BiocaL sta. DW66,
Abb.121 in Warén & Bouchet, 1990
Typuslokalit&t : 24°55°S, 168°22°E - siid-
Ostlich von Neukaledonien

Verbreitung: Nur von Typuslokalitit be-

kannt.

Derivatio nominis: Nach dem Kollegen
Alan Beu, Lower Hutt, Neuseeland, dem Erst-
beschreiber der Gattung Distorsionella.
Differentialdiagnose:  Weichkorper
nicht beschrieben. Das Gehéduse unterscheidet
sich von der kongenerischen Art D. lewisi durch
den Protoconch. Dieser zeigt bei beiden Arten
Késtchenskulptur, hat allerdings bei D. beui sp.
nov. mit 1.5 Windungen etwa eine Windung
weniger und weist auf eine nicht-planktotrophe,
jedoch semi-planktische Entwicklung hin.

3.7.2.1. Verbreitung und Okologie

Personiden sind zirkumtropisch in allen Ozeanen
anzutreffen (u.v.a. Abbott & Dance, 1982; Beu,
1985, 1988a; Bosch et al., 1995; Habe, 1968; Kay,
1979; Steyn & Lussi, 1998; Wilson, 1993).
Lediglich Distorsio habei und Distorsionella lewisi
leben etwas auBlerhalb des tropischen Giirtels am
Kermadec Trench, etwa bei 30 Grad stidlicher
Breite (Beu, 1978). Die meisten Arten scheinen eine
weite Verbreitung zu haben (siehe Frithontogenese),
z.B. Distorsio perdistorta vom Ost-Atlantik zur
Karibik und vom Mozambique-Kanal bis zu den
stidjapanischen Inseln (Lewis, 1972; Beu, 1985).

D. lewisi ist die einzige im Bathyal (um 600 m
Wassertiefe) angetroffene Art, und Funde im
Intertidal sind ebenfalls diec Ausnahme - z.B.
Distorsio anus (in Maes, 1967). Personiden kénnen
als weitgehend sublitorale Schnecken angesehen
werden, die sowohl auf Hart- als auch auf Weich-
substraten leben. Uber die Erndhrung ist wenig
bekannt. Im Mageninhalt zweier Arten wurden

Cuticulae annelider Wiirmer gefunden (Taylor,
1980; Riedel, 1995).

3.7.2.2. Adultgehiusemorphologie und Anatomie

Abb.57: Gehausetypen rezenter Personidae. Ohne
Mafstab.

Adultgehdusemorphologie: Gehdusehéhen zwischen
4 cm und 7 cm. Teleoconche prinzipiell ranelliform
(Abb.57), jedoch mit mehr oder weniger starker
ungleichmafiger Aufwindung ("Distorsion"; siehe
Anmerkung). Varizen etwa in 240° Abstinden,
werden jeweils zu breiter AuBenlippe ausgeformt.
Apertur durch Falten und Zihne oft stark ein-
geengt, teilweise breit kalls umrahmt; siphono-
stom: anteriorer SiphonalausguB kurz bis mittel-
lang, bei einigen Arten schwach ausgeprigte poste-
riore Siphonalrinne vorhanden. Skulptur vergleichs-
weise einheitlich: Axialrippen kreuzen Spiralkiele.
Periostracum relativ dick, teilweise filzig oder bor-
stig. Farbmuster selten, als Streifen oder aperturale
Einfirbung. Sexualdimorphismus nicht bekannt
(Literatur: siehe Verbreitung).

Eine deutliche Distorsion der Windungen tritt bei Distorsio
auf, wahrend sie bei Distorsionella kaum ausgepragt ist.
AuBlerhalb der Personidae tritt Vergleichbares auch bei der
ranellinen Gattung Charonia auf (s.0.), die sich jedoch mit
Hilfe anderer Gehéusemerkmale deutlich abgrenzen 14t.

Anatomie: Es gibt, mit Ausnahme der Radula
(s.u.), nur drei mehr oder weniger skizzenhafte
anatomische Untersuchungen (Beu, 1978; Lewis,
1972; Riedel, 1995).

Ubersicht: FuB relativ klein; Propodium
mifig enwickelt; Metapodium mit Operculum.
Mantelhohle ziemlich kurz und flach; Mantelrand
mit anteriorer Siphonalfalte, ansonsten undifferen-
ziert oder im medianen Abschnitt mit einigen Papil-
len (moglicherweise geschlechtsspezifisch). Kopf
méfig breit, ohne Schnauze, mit kurzem Nacken
und mittellangen Fithlern, auf deren verdickten
Basen die Augen relativ hoch sitzen.

Mantelhéhlenorgane: Kieme mono-
pectinat, mit gerundetem Ende. Osphradium sym-
metrisch bipectinat, direkt den posterioren zwei
Dritteln der Kieme anliegend. Hypobranchialdriise
aus unauffilligen feinen Querlamellen (Riedel,
1995).



Vorderer Nahrungstrakt: Extrem
lange, pleurembolische Proboscis, die retrahiert - in
Schlaufen gelegt - den groBten Teil der Kérperhohle
einnimmt. Buccalmasse klein, bei Distorsionella
lewisi sehr klein (Beu, 1978). Kiefer bei Distorsio
semizirkular und gezackt; bei Distorsionella nicht
beschrieben. Akzessorische Speicheldriisen (= po-
tentielle Sauredriisen) nicht nachgewiesen (siehe
Anmerkung), groBe braune Osophagusdriise.

ATV

Abb.58; Halbreihe der Radula von Distorsio clathrata
{aus Riedel, 1995). Ohne Malistab.

Radulae sehr einheitlich, vergleichsweise klein,
jedoch mit kraftigen Zihnen (Abb.58); charak-
teristischer, leicht geschenkelter, flach halbkreis-
formiger Mittelzahn, mit dominantem, spitzem
Hauptdentikel und links und rechts jeweils 2-6
Nebendentikeln. Lateralzahn deutlich grofler als
Mittelzahn; lange, spitz zulaufende Schneide, mit
mehrfach gezackter AuBenseite und einem Dentikel
auf der Innenseite; Basis angulat. Marginalia
gestreckt sichelférmig und undifferenziert (Bandel,
1984; Beu, 1978; Cernohorsky, 1967b; Clench &
Turner, 1957, Lewis, 1972; Troschel, 1956-63;
Warén & Bouchet, 1990).

Riedel (1995) beschrieb eine grofle braune Drtise am Oso-
phagus, von welcher er aufgrund des schlechten Erhaltungs-
zustandes nicht sicher ausschlieBen komnte, dafl es sich
mdglicherweise wm einen differenzierten Komplex handelte.
Da die Siuredriisen samtlicher Ranelliden und Cassiden eine
andere Gewebekonsistenz haben wnd zudem gewdhnlich
weiflich gefirbt sind, kann jedoch ziemlich sicher angenom-
men werden, daP Personiden keine solchen akzessorischen
Speicheldriisen haben.

Genitaltrakt: Keine Weibchen unter-
sucht. Minnchen von Distorsio perdistorfa mit

dickem, lateral abgeflachtem, + fingerformigem
Penis - bei anderen Arten moglicherweise verschie-
den (sieche Anmerkung); pallialer und phallialer
Gonodukt offen (Lewis, 1972).

Riedel (1995) bildete fiir eine Distorsio-Art einen kleinen
Penis mit dickem proximalem und deutlich dinnerem
distalem Abschnitt ab. Aufgrund der geringen relativen
GroBe des Penis kann man diesen morphologischen Unter-
schied zu D. perdistorta auch emihrungsphysiologisch und
reproduktionszyklisch deuten.

Nervensystem: Nicht bekannt.
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3.7.2.3. Eigelege und frithontogenetische Ent-
wicklung

Eigelege und Embryonalentwicklung: Es gibt keine
Daten zu Distorsionella. Der Laich von Distorsio
wird aus mehreren hundert (bis 1500), flach
sphérischen Eikapseln (etwa 1 mm im Durch-
messer) zu einem gelatinosen Gelegeband zusam-
mengesetzt (Cernohorsky, 1971c; D’Asaro, 1969;
Kasinathan et al., 1974). Der Laichvorgang kann
auch unterbrochen werden und ein Gelege in
mehrere aufgeteilt werden. Jede Eikapsel kann 20-
40 Eier enthalten, die sich im Laufe der Embryo-
genese zu bilobaten Veligern entwickeln. Aus einem
Gelege konnen bis zu 50000 frei schwimmende
Larven schliipfen (D’Asaro, 1969). Holokapsuldre
Entwicklung ist nicht bekannt, semi-planktische
Entwicklung tritt jedoch sehr wahrscheinlich bei
Distorsionella beui sp. nov. auf (s.0.).

Die Embryonalgehduse von Distorsio bestehen
aus einer skulpturlosen Windung, die 0.25 bis 0.35
mm durchmifit (D’Asaro, 1969, ecigene Beob-
achtungen). Distorsionella beui sp. nov. zeigt etwa
1.5 Windungen, die 1.2 mm durchmessen und von
denen der initiale Abschnitt mit Spirallirae, der
terminale Abschnitt mit Kistchen skulpturiert ist
{(Warén & Bouchet, 1990).

Planktotrophe Larvalentwicklung: Das bilobate
Velum der frihen Larve von Distorsio formt sich
wihrend der planktonischen Phase zu vier schmalen
Loben, welche die mehrfache Lange des Larvalge-
hauses erreichen kénnen. Der Veliger benutzt einen
Mantelrandtentakel (siche Ranellidae), um segel-
artige Periostracumskulpturen auf das Larvalgehiu-
se zu setzen (Bandel et al., 1994, 1997; D Asaro,
1969; Laursen, 1981; Lebour, 1945: "undetermined
larva"; Abb.59).

Der Nachweis von Larven im kiistenfernen
Plankton (u.a. Laursen, 1981) korreliert mit dem
groflen Velum und zeigt, dal weite Entfernungen
zuriickgelegt und moglicherweise Ozeane Giberquert
werden konnen.

Die Veliger fiigen der Embryonalwindung 1.5
bis 2.7 Gehdusewindungen hinzu, deren Durch-
messer zwischen 1 mm und 2.5 mm liegen, bei +
gleicher Hohe. Die larvalen Aperturen zeigen keine
Differenzierung. Mit Ausnahme von Distorsionella
lewisi sind samtliche Larvalgehduse skulpturlos
(Bandel et al., 1997; Beu, 1978, Clench & Turner,
1957; Lewis, 1972; Petuch & Harasewych, 1980;
eigene Beobachtungen).

Das Larvalgehduse der bathyalen Distorsionella lewisi ist
innerhalb der Personidae am kleinsten, was als plesiomorph
gedeutet werden kann und zeigt als einzige Art eine
Kastchenskulptur, was ebenfalls als urspriinglich anzusehen
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ist. Die Gattung Sassia, die innerhalb der Ranelliden als
plesiomorph einzustufen ist, zeigt groe Merkmalsiiberein-
stimmung, auch hinsichtlich des Teleoconches. Ein Larval-
gehduse aus der Korallensee (Abb.T9/5,6), das sehr wahr-

scheinlich zu einer Sassia-Art gehort, zeigt relativ dhnliche,
wenn auch sehr viel kiirzere Periostracumskulpturen als
entsprechende personide Larvalgehiuse.

Abb.59: Larvalgeh&use von a) Distorsio sp. mit segelartigen Periostracumfortsétzen (aus Bandel et al., 1997); und b)
eines unbekannten Veligers mit ahnlicher Gehauseskulptur (aus Dawydoff, 1940), der jedoch keine den Personiden

entsprechende Anatomie zeigt. Ohne Mafstab.

3.7.3. Cassidae LATREILLE, 1825
3.7.3.1. Verbreitung und Okologie

Cassinae, mit den beiden Gattungen Cassis und
Cypraecassis, sind in ihrer Verbreitung auf
Intertidal und Sublitoral der tropischen Meere
beschrankt (u.a. Abbott, 1968). Unter den Phaliinae
ist Semicassis in allen Ozeanen zu finden (bis 1100
m Tiefe), auch in den borealen, jedoch nicht in den
polaren Gewassern. Phalium hat indopazifische
Verbreitung bis an das (Anti-) Boreal heran und
Casmaria 1st, mit einer karibischen Ausnahme
(Emerson & Old, 1963), nur in den tropischen
Abschnitten des Indo-Pazifiks zu finden. Beide
Gattungen sind nicht aus gréferen Tiefen bekannt.
Unter den Oocorythinae zeigen sowohl Qocorys als
auch Galeodea eine weite Verbreitung und kommen
sowohl in warmen und temperierten als auch in
borealen Meeren vom Sublitoral bis in 5000 m
Tiefe (O. sulcata) vor (u.a. Bouchet & Warén,
1993; Dell, 1953, Erlanger, 1893; Graham, 1988;
Powell, 1979; Quinn, 1980; Riedel, 1995; Warén
& Bouchet, 1990). Dalium ist lediglich aus der
Karibik bekannt, Sconsia auf den West-Atlantik
beschrankt (Clench, 1959; Clench & Abbott,
1943). Tonninae leben in den warmen und
temperierten Meeren und sind mit den Gattungen
Tonna und Eudolium sowohl im atlantischen als
auch im indopazifischen Raum verbreitet, wahrend
Malea nicht in den Atlantik vorgedrungen ist

(Kilias, 1962). Tonna und Malea kommen im Sub-
litoral vor (u.a. Bandel & Wedler, 1987), Eudolium
dringt auch in das obere Bathyal ein (Bouchet &
Warén, 1993; Marshall, 1992).

Den Arten der vier Unterfamilien ist gemein-

'sam, daB sie in der Regel auf Weichsubstraten

beobachtet (im Zuge des Laichvorganges (s.u.)
werden auch Hartsubstrate aufgesucht) bzw. von
diesen gedredged wurden, sich dort oftmals
eingraben (Ruhestellung oder Beutefang) und eine
Nahrungspréferenz fiir Echinodermen entwickelt
haben, mit einer besonderen Spezialisierung der
Tonninae auf Holothurien (u.a. Bandel, 1976c;
Grange, 1974; Kohn, 1983; Marshall, 1992,
Morton, 1991). Echiniden werden angebohrt und
ausgefressen. Ophiuren und Holothurien werden
meist als Ganzes verschlungen, Asteroiden eher
stiickchenweise (u.a. Bandel, 1976¢; Bandel &
Wedler, 1987, Edmunds & Edmunds, 1973;
Hughes, 1986; Hughes & Hughes, 1981; Moore,
1956; Taylor, 1980; eigene Beobachtungen).

3.7.3.2. Adultgehiusemorphologie und Anatomie

Adultgehdusemorphologie: Mehr oder weniger eifor-
mige, hochmiindige, mit kurzem anteriorem Sipho-
nalausgufl versechene Teleoconche (Abb.60), mit
Hohen zwischen 2.5 ¢cm - z.B. Casmaria atlantica
(in Abbott, 1974) - und 35 cm - z.B. Cassis
cornuta (in Wilson, 1993). Die Cassinen-Gehiuse




liegen zwischen 4 und 35 cm (meist zwischen 7 und
20 cm), die der Phaliinen zwischen 2.5 und 13 cm
(meist zwischen 4 und 7 cm), die der Oocorythinen
zwischen 4 und 10 cm (meist um 5 cm) und die der
Tonninen zwischen 5 und 22 cm (meist zwischen 9
und 16 cm) (u.v.a. Abbott, 1968, 1974; Abbott &
Dance, 1982; Bosch et al., 1995; Clench & Abbott,
1943; Habe, 1968; Hinton, 1972; Kay, 1979, Lai,
1990; Powell, 1979; Springsteen & Leobrera,
1986; Steyn & Lussi, 1998; Turner, 1948; Vreden-
burg, 1919).

Meist kurze Gewinde bei Cassinae und Tonni-
nae, deutlich ldngere bei Phaliinae und Oocory-
thinae; Cassinae besonders hoch- und schmalmiin-

Abb.60: Gehausetypen rezenter Cassidae. Ohne Maf3stab.

Anatomie: Ubersicht: FuB muskulés, groB
bis sehr groB, mit grofem Propodium; Metapodium
mit hornigem Operculum - aufler bei Tonninae.
Mantelrand von Phaliinae und Tonninae mit aus-
gepragtem Siphonallappen, dieser bei Cassinae und
Oocorythinae kaum entwickelt. Cassinae mit sehr
kleinem Eingeweidesack. Kopf breit, mit sehr
kurzer oder ohne Schnauze, Fiihler meist lang, mit
Augen auf basalen Verdickungen; einige Arten -
z.B. Qocorys sulcata - ohne Augen und mit sehr
langen, basal nicht verdickten Tentakeln. Nacken,
Kopf, Proboscis und Fufl bei Tonninae gemustert,
sonst + einfarbig.

Mantelhéhlenorgane: Kieme mono-
pectinat, beigefarbene Lamellen, méBig groB bis
groB, meist spitz zulaufend, endet in deutlichem
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dig; starke Kallusbildung regelméaBig bei Cassinae
und Phaliinae; U-formige Aussparung der columel-
laren Verdickung nur bei Malea (dhnlich wie bei
Personidae; s.0.); Varizen meist auf juvenile Win-
dungen beschrankt, bei Casmaria, Oocorythinae
und Tonninae weitgehend reduziert, auBer bei
Cassinae, wo die ausgeprigtesten Skulpturen
auftreten konnen, dominieren weitgehend Spiral-
ornamente, bei Tonninae ausschiieBlich; hoch-
glinzende Gehduse nur bei Phaliinae.

Periostracum meist diinn; einfache Farbmuster
héufig, bei Phaliinae teilweise komplexer; Sexual-
dimorphismus kann auftreten, dann Gehduse der
Weibchen grofer.

Abstand zum Mantelrand; bei Casmaria breiter
und terminal nicht verjiingt. Osphradium meist
symmetrisch, teilweise asymmetrisch bipectinat,
dunkelbraune Lamellen, maBig grof bis sehr grof,
teilweise den gesamten inneren Kiemenbogen
einnehmend - z.B. deutlich grofier bei Semicassis
labiata und Casmaria erinacea als bei Cassis
cornuta, bei der das Osphradium zudem deutlich
von der Kieme abgesetzt liegt (eigene Beob-
achtungen). Hypobranchialdriise unauffillig, aus
flachen Querlamellen bei Cassinae, Oocorythinae
und Tonninae; ausgeprigte Querwiilste bei Phali-
inae; (u.a. Haller, 1893; Riedel, 1995; Simone,
1995; Warén & Bouchet, 1990, eigene Daten).

AT pRADD

Abb.61: Radulahalbreihen von a) Oocorys sulcata (nach Bayer, 1971) und b) Tonna galea (nach Bandel, 1984) (beide

aus Riedel, 1995). Ohne MaRstab. Vergleiche Tafelabbildung.

Vorderer Nahrungstrakt: MaiBig
lange bis lange pleurembolische Proboscis; Buccal-
masse mibBig groB bis groB; gut ausgebildete
Kiefer; Radula eher kurz, aber mit kriftigen

Zshnen. Speicheldriisenkomplex mit zwei sehr
volumindsen, etwa gleichgrofen, grimnlichen oder
weiBlichen, festwandigen Sduredriisen und zwei
sehr viel kleineren, briunlichen, eigentlichen Spei-
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cheldriisen; Driisengéinge verlaufen am Osophagus
entlang, durch den Nervenring hindurch zur
Buccalhoshle. GroBe, braune Osophagusdriise; (u.a.
Amaudrut, 1898; Fange & Lidman, 1976; Hughes,
1986; Haller, 1893; Niiske, 1973; Oswald, 1893;
Reynell, 1905; Riedel, 1995; Simone, 1995,
Troschel, 1854; Weber, 1927; Warén & Bouchet,
1990; eigene Daten).

Radulae (Abb.61 und Abb.T2/12) sind haufig
dokumentiert worden (u.a. Abbott, 1968; Bandel,
1984, Barnard, 1963; Bayer, 1971, Bradner &
DuShane, 1982; Cotton, 1945; Fischer, 1883;
Kang, 1976; Marshall, 1992; Ponder, 1984, Riedel,
1995; Simone, 1995; Thiele, 1929; Troschel, 1856-
1863; Tumner, 1948; Warén & Bouchet, 1990) und
es lassen sich drei Typen unterscheiden: Oocory-
thinae sehr dhnlich basalen Ranellinae wie Gyri-
neum (s.0.), Tonmnae dhnlich den Bursinae (s.0.),
sowie Cassinae und Phaliinae mit spezialisierten,

harkenformigen Zentralia und Lateralia und sehr
langen Marginalia (s.u.).

Genitaltrakt: Geschlechter getrennt;
Uterus dick, terminal verjiingt, schlitzférmig nahe
dem Anus offnend, duBerlich nicht differenziert;
Receptaculum seminis unterschiedlich; Bursa copu-
latrix vorhanden. Maénnlicher, pallialer Gonodukt
offen (u.a. Quinn, 1981; Warén & Bouchet, 1990),
teilweise jedoch tief in Gewebe der Kérperhohle
versenkt (eigene Beobachtungen); Penis bei Ton-
ninae (in Marshall, 1992; Simone, 1995; Weber,
1927), Qocorys (in Bayer, 1971; Warén &
Bouchet, 1990), Galeodea (Oswald, 1893; Reynell,
1905) und Casmaria (s.u.) groB, + abgeflacht
fingerformig, mit stumpfem, keilfsrmigem, gerun-
detem oder papillatem Ende; Cassis cornuta mit
kleinem, terminal stark verjiingtem Penis (siche
Anmerkung nach entsprechendem Absatz bei
Personidae).

SPG

Abb.62: Zentralnervensystem von a) Galeodea echinophora und b) Tonna galea (beide nach Halier, 1893). Ohne

Mafstab.

Nervensystem: Detaillierte Daten liegen
zu Tonna und Galeodea vor (Haller, 1893; Rey-
nell, 1905, 1906; Abb.62), rudimentirer Art von
Oocorys (Warén & Bouchet, 1990). Cerebral-
ganglien ohne sichtbare Kommissur aneinander-
liegend; bei Tonna diese mit Pleuralganglien anni-
hernd komplett, bei Oocorys teilweise verschmol-
zen;, Galeodea mit eigensténdigen Pleuralganglien,
diese jedoch weitgehend an Cerebralganglien
herangeriickt (sehr kurze Konnektive sichtbar).
Subintestinalganglien meist grof}, bei Tonna riesig;
Supraintestinalganglien deutlich kleiner; Konnek-
tive mabig lang bei Galeodea und Qocorys, sehr
lang bei Tonna. Pedalganglien eiférmig, kommis-
surlos aneinanderliegend, etwa so grofl wie Pleural-
ganglien bei Galeodea, grofier als Cerebropleu-
ralkomplex bei Tonna; Pedalokonnektive zu Cere-

bral- und Pleuralganglien maBig lang bei Galeodea,
sehr lang bei Tonna; linksseitige Zygoneurie.

NEUBESCHREIBUNG einer Anatomie:

Casmaria_erinacea (Abb.63): Abbott (1968) skiz-
zierte den Penis von C. erinacea (jedoch deutlich
anders als hier abgebildet). Die Radula wurde zwar
bereits von Bradner und DuShane (1982) be-
schrieben, die Merkmale stimmen jedoch teilweise
nicht mit eigenen Beobachtungen iiberein (siche
Anmerkung) und der Mittelzahn wurde nicht abge-
bildet, so daB hier eine Beschreibung erfolgt. Ande-
re anatomische Untersuchungen an Casmaria spp.
beschridnken sich auf eine weitere Penisskizze
(Abbott, 1968). Die folgenden Daten stammen von




einem mannlichen Individuum, das ein 4.5 cm
hohes Gehéuse trug.

Mantelhdhlenorgane: Kieme mono-
pectinat, hellbraun; terminal nicht spitz zulaufend,
sondern mit sehr breiten Lamellen. Osphradium
symmetrisch bipectinat; relativ schmal, jedoch sehr
lang; direkt an der Kiemenbasis liegend und deren
Linge weitgehend einnehmend; terminal gerundet,
mit dunkelbraunen Lamellen. Hypobranchialdriise
aus kréftigen, wulstigen, weiBlichen Querfalten.

Vorderer Nahrungstrakt: Pleurem-
bolische Proboscis mifig lang und muskulés; Buc-
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calmasse miBig groB; Radulasack vergleichsweise
kurz (siche Anmerkung); Kiefer kriftig; von
lateroventraler Basis der Buccalhohle ziehen zwei
Driisenginge am Osophagus entlang, durch den
Nervenring hindurch, zum Speicheldriisenkomplex,
der aus zwei sehr groBen, weiBlichen Sauredriisen -
aulen fest, innen schwammig - und paarigen,
kleineren, braunlichen, primiren Speicheldriisen
besteht; groBe, braune Osophagusdriise.

Abb.63: Anatomische Skizzen von Casmaria erinacea; a) Ubersicht bei gedffneter Mantelhéhle und b) Penis. Malistabs-

linien a) =2 cmund b) = 1 cm.

Radula (Abb.T2/12) im vorderen Bereich 0.5
mm breit (bei eingeklappten Zdhnen) und insgesamt
3.5 mm lang, aus etwa 160 Querreithen zusam-
mengesetzt. Mittelzahn 35 pm hoch und 110 pm
breit; Basis schmaler als Schneide; diese =
harkenférmig, mit 9 groBen Dentikeln besetzt, die
jeweils von aufen zum Hauptdentikel hin grofer
werden. Lateralzahn etwa gleich hoch wie
Mittelzahn, Schneide ebenfalls + harkenformig, mit
8 groBen, spitzen Dentikeln, die auflen etwas
kleiner sind; Basis deutlich schmaler als bei
Mittelzahn. AuBere und innere Marginalia gleich
gestaltet; jeweils gebogen, krebsscherenférmig;
etwa 0.2 mm lang.

Die Radula ist, auf die Gréfle des Tieres bezogen, ziemlich
kurz. Da die Zihne jedoch flach sind und dicht aufeinan-
derfolgen, finden vergleichsweise sehr viel mehr Querreihen
Platz als bei mancher deutlich lingeren Radula (vergl. z.B.
Gyrineum).

Genitaltrakt: Weibchen nicht unter-
sucht. Méannchen mit groBem, abgeflachtem, termi-
nal abgestumpftem Penis (Abb.63b); pallialer Go-

nodukt bis zur Penisbasis als geschlossen erschei-
nend, jedoch dextrolateral mit feinem Schlitz; vorde-
rer Penisabschnitt mit deutlich offener Samenrinne.

Nervensystem: Nicht untersucht.

Sonstiges: Fufl grof, muskulds, mit gut
entwickeltem Propodium und hornigem Operculum.
Mantelrand mit gut ausgebildeter Siphonalfalte, die
als grofler Lappen dem eigentlichen Mantelrand
vorspringt. Kopf relativ breit, ohne Schnauze;
Augen liegen bei etwa ein Drittel der Fithlerldnge,
auf kleinen Verdickungen. Nacken, Kopf, Proboscis
und FuB} einheitlich beigefarben.

Casmaria erinacea soll eine indopazifische Verbreitung von
Ostafrika bis Mittelamerika haben (u.a. Kay, 1979), reprii-
sentiert jedoch offensichtlich einen Sammelbegriff fiir meh-
rere Arten, da u.a. Unterschiede der Radulae konsistent sind.
Die angeblich grofle intraspezifische Variationsbreite der
Gehausemorphologie (z.B. Abbott, 1968, Hinton, 1972;
Springsteen & Leobrera, 1986) ist somit sehr walrscheinlich
interspezifisch.
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3.7.3.3. Eigelege und friihontogenetische Ent-
wicklung

Eigelege und Embryonalentwicklung: Es gibt drei
prinzipielle Gelegeformen und entsprechende Ei-
kapseltypen, die damit korrelieren: Tonninae mit
flachsphéarischen Kapseln, die ein kragen- bis zun-
genformiges Gelegeband formen (Bandel, 1976¢;
Ostergaard, 1950, Panikkar & Tampi, 1949,
Thorson, 1940a, 1942; Winner, 1985); Phaliinae
und Galeodea mit oftmals kommunalen Gelege-
ballen (Abbott, 1968, Anderson, 1965; Erlanger,
1893; Fioroni, 1966; Wilson & Gillet, 1971; eigene
Beobachtungen), die aus Fingerendglied-dhnlichen
Kapseln  zusammengesetzt  werden  (dhnlich
Cypraeidae, s.0.); Cassinae mit * sdulenférmigen,
ofimals gekanteten Eikapseln, die kompakt neben-
einander gesetzt werden (Abbott, 1968; Bandel,
1976¢; D’Asaro, 1969; Hughes & Hughes, 1987,
Work, 1969). Die Tiere sitzen hin und wieder auf
dem Gelege oder bleiben zumindest in der Nahe,
um es zu bewachen. Die Zahl der Eikapseln nicht-
kommunaler Gelege liegt bei Tonninen bei einigen
tausend, bei Cassinen und Phaliinen bei wenigen
hundert und bei den kommunalen der Phaliinen und
Galeodea wiederum bei einigen tausend. Entwik-
keln sich die Embryonen zu planktotrophen Veli-
gern, kénnen aus einem Gelege mehrere hundert-
tausend Larven schliipfen. Die Embryogenesen in
den Kapseln der beschriebenen kommunalen Gelege
fithren zu nicht-planktotrophen Schlipflingen (siche
Anmerkung). Holokapsuldre bzw. semi-planktische
Entwicklung ist bei Cassinen relativ haufig (abge-
leitet von Protoconchmerkmalen), tritt bei Oocory-
thinen, insbesondere bei Galeodea auf (Néhreier-

fressen bzw. Kannibalismus), ist bei Phaliinen
selten und bei Tonninen gar nicht bekannt (s.u.).

Embryonalgehduse der Tonninae: Eine Win-
dung, 0.3 bis 0.55 mm im Durchmesser; Oocory-
thinae: 1-1.6 Windungen, 0.4 bis 2 mm im Durch-
messer; Cassinae: 1-1.2 Windungen, 0.2 bis 2.7
mm im Durchmesser; Phaliinae: Eine Windung, um
0.3 mm Durchmesser (bei nicht-planktotrophen
Schlipflingen ist der Schalendurchmesser nicht
beschrieben, z.B. Anderson, 1965). Eine GroBen-
liicke liegt zwischen 0.55 mm (Tonna allium) und
1.1 mm Durchmesser (Galeodea echinophora),
wobel ab dieser Grofe spatestens die nicht-plank-
trophen Strategien widergespiegelt werden. Das
kleinste Embryonalgehduse ist von Cypraecassis
testiculus bekannt (in Laursen, 1981), das grofBte
von Cassis nana (Abb.64), also beides Arten der
Cassinae. Die relativ kleinen Embryonalgehiuse
(— planktotroph) sind mit einem mehr oder weniger
ausgepragtem Wulst-Gruben-Ornament  skulptu-
riert; die groBen Embryonalgehduse (— nicht-
planktotroph) zeigen keine Skulptur (vergl. Riedel,
1995).

Die Embryonen der bekannten kommunalen Gelege unter-
liegen der K-Strategie, und hier scheint es eine Korrelation
zu geben. Das Bebriiten bzw. Bewachen des Laichs ist bei
Cassoideen weit verbreitet (s.0.). Wihrend der Schutz der
Nachkonunenschaft bei planktotropher Entwicklung mit dem
Schlupfzeitpunkt endet, konnen aus den Eikapseln kriechen-
de Juvenile potentiell auch nach dem Schliipfen geschiitzt
werden. Der gemeinschaftliche Laich hat dabei den Vorteil,
daf} eine Arbeitsteilung der Muttertiere erfolgen kann und
wohl auch tatsdchlich stattfindet, da mehrere Individuen in
der Nahe der Gelegeballen verbleiben (Abbott, 1968; Wilson
& Gillet, 1971).

Abb.64: Zwei Protoconche der Cassidae, die eine nicht-planktotrophe Frihontogenese anzeigen; a) von Cassis nana
und b) von Galeodea friganceae. Maf3stabslinien = 2 mm. Rechts auRRen die jeweiligen Teleoconche - ochne Mafistab.




Planktotrophe Larvalentwicklung: Das anfangs
bilobate Velum entwickelt wihrend der Larval-
phase vier schlanke Lappen, die etwa die zwei- bis
anndhernd vierfache Linge (Tonna sp.) des Lar-
valgehduses erreichen kénnen (Bandel, et al., 1997,
Lebour, 1945). Die Veliger sind sehr aktiv und
tragen stabile Operculi (eigene Beobachtungen), die
allerdings bei Tonninae wihrend der Metamorphose
abgeworfen werden.

Wie bei den anderen Familien der Cassoidea
gibt es extrem weit verbreitete Arten (z.B. Tonna
galea, Casmaria ponderosa oder Oocorys sulcata),
die, gefolgert aus entsprechenden Planktonfingen
im offenen Ozean (u.a. Laursen, 1981; Simroth,
1895), als teleplan (= Langzeitveliger) gelten
kénnen. Ein larvaler Mantelrandtentakel wurde bei
Tonna sp. beschrieben (Bandel et al., 1994, 1997),
wo ein dickes Periostracum mit Stacheln aufgebaut
wird (vergl. Ranellidae und Personidae); bei ande-
ren Cassiden bisher nicht nachgewiesen.

Die Veliger fiigen der Embryonalwindung 1.3 -
z.B. Semicassis semigranosa (in Abbott, 1968) -
bis 3.3 Larvalwindungen hinzu - z.B. Cypraecassis
rufa (in Abbott, 1968), die einen Durchmesser von
5.5 mm erreichen konnen - z.B. Tonna allium
(siehe Riedel, 1995). Die Larvalgehduse sind meist
globuldr (+ hoch wie breit), selten ovoid (einige
Phaliinae). Der kleinste Cassiden-Protoconch mifit
1.4 x 1.4 mm (siche Neubeschreibung).

Die Larvalwindungen sind entweder mit Kést-
chenskulptur besetzt - komplett bei Oocorys, teil-
weise bei Tomninae - oder skulpturlos: Phaliinae
und Cassinae (u.a. Abbott, 1968; Bandel et al,
1997, Bouchet & Warén, 1993; Marshall, 1992;
eigene Beobachtungen). Bei Tonna spp. ist der Pro-
toconch mit dickem Periostracum tlberkleistert, so
daB die Skulptur der kalkigen Larvalschale nicht zu
sehen ist (Abb. T9/10).

NEUBESCHREIBUNG eines Protoconches:

Casmaria erinacea (Abb.T9/11): 3.3 Win-
dungen mit einem Durchmesser von 1.4 mm, davon
die erste Windung 0.28 mm (entspricht Emryo-
nalschale). Hohe etwa 1.4 mm. Embryonalschale
mit schwach ausgeprigtem Whulst-Gruben-Orna-
ment, ansonsten keine Skulptur (auBer Anwachs-
streifung). Aperturauenlippe undifferenziert. Die
Larve war planktotroph.

Der neu beschriebene Protoconch von Casmaria erinacea ist
der kleinste innerhalb der Cassidae und liegt in derselben
Grofendimension wie die als urspriinglich einzustufenden
Protoconche der Ranellidae und Personidae.
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3.8. Ficoidea MEEK, 1864
3.8.1. Thalassocynidae RIEDEL, 1994
3.8.1.1. Verbreitung und Okologie

Thalassocyon - als einzige Gattung der Familie - ist
meist aus bathyalen, aber auch abyssalen Tiefen
(600-3100 m) einiger siidlicher Abschnitte des
Indo-Westpazifiks gedredged worden, z.B. vor
Siidafrika (Bamard, 1960), der Ile Amsterdam
(Warén & Bouchet, 1990), aus der Tasman See
und vor der Nordinsel Neuseelands (Beu, 1969;
Colman, 1987; Dell, 1967). Das Substrat ist nur
von einer Fundstelle erwdhnt und wurde mit
Globigerinenschlamm angegeben (Beu, 1969). In
das Nahrungsspektrum fallen Polychaeten, deren
Reste aus dem Rectum nachgewiesen wurden
(Warén & Bouchet, 1990).

3.8.1.2. Adultgehidusemorphologie und Anatomie

Adultgehdusemorphologie:  Gehdusehdhen — etwa
zwischen 4 und 8 cm (siche Anmerkung); kurzes
bis méBig hohes, geschultertes Gewinde, relativ
grole Endwindung, mit hoher, teilweise weiter
Apertur, die zu einem langen, anterioren Siphonal-
ausgufl ausgezogen ist. Die Skulptur wird von
zahlreichen Spiralleisten dominiert; der Kiel, wel-
cher Windungsschulter von -flanke trennt, springt,
den Wachstumsschiiben des Gehduses entsprechend,
t regelmdBig vor (im Anschluf an Anwachs-
dringung) und bildet so mehr oder weniger aus-
geprégte, etwa dreieckige, dornenformige Fortsitze.
Periostracum relativ dick und filzig; Farbmuster

nicht vorhanden (Literatur: siehe Verbreitung;
Abb.66 bei Ficidae).

Warén und Bouchet (1990) postulierten, dall die morpholo-
gischen Unterschiede der Thalassocyon-Gehéuse intraspezi-
fische Variation widerspiegeln. Dieser Auffassung wird hier
nicht gefolgt, da die Unterschiede geographisch korrelieren,
die Radulae sich unterscheiden (Beu, 1969) und der
genetische Zusammenhalt einer Art iiber etwa 17000 km
woll nur tiber eine planktotrophe Larve méglich wire. Die
Frithontogenese von Thalassocyon 1st noch unbekannt (s.u.).
Das von den Autoren abgebildete Gehiuse aus
Gewissern der Ile Amsterdam unterscheidet sich sowoh! von
Thalassocyon bonus als auch von T. i und wird als
eigensténdige, bisher unbenannte Art angesehen.

Thalassocyon wareni sp. nov,

e.p. Thalassocyon bonus: Warén & Bouchet,
1990: 84

Typusmaterial : MUSEUM NATIONAL D'HisT-
OIRE NATURELLE - MD50 sta. DC167; Abb. 135 in
Warén & Bouchet, 1990.

Typuslokalitdt: 38°24°S, 77°29°E - siid-
lich der lle Amsterdam.




70

Verbreitung: Nur von Typuslokalitdt be-
kannt.

Derivatio nominis: Nach dem Kollegen
Anders Warén, Stockholm, Schweden, der die
neue Art erstmals dokumentierte,
Differentialdiagnose: Weichkérper
nicht beschrieben. Das Gehduse hat schwécher
geschulterte Windungen als 7. tui, hat ein kiirze-
res Gewinde als T. bonus, zeigt im Gegensatz zu
den beiden anderen Arten keine Dornfortsétze als
Skulptur und ist bei vergleichbarer Windungszahl
deutlich kleiner als T. tui (siehe Abb.66).

Anatomie: Ubersicht: Das Tier kann sich
etwa eine Viertelwindung in das Gehduse zuriick-
ziehen; Fuf ziemlich klein, mit Propodium und
kleinem Operculum. Mantelrand mit ausgeprigtem
anteriorem Siphonallappen und unauffalliger poste-
riorer Austrémrinne; sonst einfach. Kopf relativ
breit, ohne Nacken; mit zwei langen Fihlern, die
weder Augen tragen noch basale Verdickungen
zeigen (Riedel, 1994 und weitere Beobachtungen
1998).

Mantelhdhlenorgane: Kieme mono-
pectinat, aus etwa 60 Lamellen (Warén & Bouchet,
1990), spitz zulaufend. Osphradium symmetrisch
bipectinat, von etwa halber Kiemenlidnge, dem
mittleren Abschnitt der Kieme angelagert (Riedel,
1994). Hypobranchialdriise unauffallig.

Vorderer Nahrungstrakt: Lange,
pleurembolische Proboscis; Buccalmasse klein -
entsprechend Radula und Kieferelemente; zwei
groBe einfache Speicheldriisen, die ihr Sekret tiber
durch den Nervenring ziehende, mit der Osopha-
guswand fusionierte Gange zur Buccalhohle liefern;
Osophagusdriise schwammig, mit transversalen
Falten und den groften Teil der Leibeshohle ein-
nehmend (Warén & Bouchet, 1990).

AN

Abb.85; Radulahalbreihe von Thalassocyon tui (nach
Warén & Bouchet, 1990). Ohne Malistab.

Radula (Barnard, 1960; Beu, 1969; Warén &
Bouchet, 1990; Abb.65); Mittelzahn relativ flach,
etwa trapezformig, Basis jedoch geschenkelt;
Schneide ziemlich schmal, mit dominantem Haupt-
dentikel und rechts und links jeweils 2-4 Neben-
dentikeln. Lateralia deutlich groBer als Mittelzéhne;
lange, spitz zulaufende Schneide, mit 3-8 fach

gezahnelter AuBenseite und einem Dentikel auf der
Innenseite; Basis etwas angulat. Marginalia ge-
streckt sichelférmig und undifferenziert.
Genitaltrakt: Weibchen nicht unter-
sucht. Mannchen mit offenem pallialen Gonodukt,
der im Penis als Rinne versenkt ist. Penis sehr grof},
einfach tentakelformig; entspringt direkt an der
Basis des rechten Kopftentakels (Riedel, 1994).
Nervensystem: Unbekannt.

Barnard (1960) sah Thalassocyon in der Verwandtschaft der
Ranellidae (= Cymatiidae). Beu (1969) stellte Thalassocyon
- aufgrund von angeblichen Merkmalsiibereinstimmungen
der Radulae (diese sind allerdings sehr viel grofBer zwischen
Thalassocyon und der Personide Distorsio) - zu den Ficidae.
Riedel (1994) konstatierte grofle morphologische Unter-
schiede zwischen Ficus uwnd Thalassocvon und definierte die
Thalassocynidae. Tatsichlich zeigt Thalassocyon sowohl
ficide als auch ranellide Merkimale und muB als Stamm-
linienvertreter diskutiert werden (s.u.).

3.8.1.3. Eigelege und friithontogenetische Ent-
wicklung

Eigelege und Embrvonalentwicklung: Unbekannt.
Alle bekannten Gehéduse haben korrodierte Apicis,
so daB auch von Protoconchen keine Daten zu
gewinnen sind.

Planktotrophe Larvalentwicklung: Unbekannt.

3.8.2. Ficidae MEEK, 1864
3.8.2.1. Verbreitung und Okologie

Ficus reprasentiert den einzigen Genus der Familie
und 1st zirkumtropisch verbreitet (u.a. Abbott &
Dance, 1982; Bosch et al,, 1995; Springsteen &
Leobrera, 1986; Wilson, 1993), regional etwa den
30. Breitengrad erreichend - z.B. vor Japan (Habe,
1968) oder Studafrika (Steyn & Lussi, 1998). Die
meisten Arten leben auf sandigen bis schlammigen
Substraten im Sublitoral, Ficus eospila im Inter-
tidal Australiens (Wilson, 1993) und Ficus howelli
bis 800 m Tiefe im Bathyal des West-Atlantiks
(Bayer, 1971). Die Tiere bewegen sich mit einem
grofien FuB iiber das Substrat - das Gehiuse von
Mantellappen weitgehend eingehiillt (Arakawa &
Hayashi, 1972; Bayer, 1971; Simroth, 1896-1907;
Wilson, 1993; Wilson & Gillet, 1971) - und sind
auf der Suche nach Polychaeten, von denen sie sich
wahrscheinlich erndhren (Riedel, 1994).

Manche Arten werden mit weiter geographischer Verbreitung
angegeben, z.B. Ficus subintermedia im gesamten Indo-
West-Pazifik (zB. Steyn & Lussi, 1998: vor Sidafrika;
Bosch et al., 1995: vor Oman;, Wilson, 1993: vor Australien).
Da die Art, wie woll alle anderen Ficiden auch, keine plank-
totrophe Larve zur Verbreitung nutzen kann (s.u.), muf} ange-
zweifelt werden, dafl der Genpool iiber so groBe Distanzen
spezifisch gehalten werden kann.



3.8.2.2. Adultgehiusemorphologie und Anatomie
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Abb.66: Gehausetypen rezenter Ficoidea: links drei Ficidae, daneben drei Thalassocynidae - ganz rechts Thalasso-

cyon wareni sp. nov. Ohne Maf3stab.

Adultgehdusemorphologie: Gehdusehdhen zwischen
4 und 13 cm, kurzes bis sehr kurzes Gewinde;
entsprechend groBe Endwindung, mit hoher und
weiter bis sehr weiter Apertur, die zu einem breiten
und langen, anterioren Siphonalausgufl ausgezogen
ist (Abb.66). Die Skulptur besteht aus zahlreichen
Spiral- und Axialleisten, die ein feines Késtchen-
muster zusammensetzen. Varizen nicht vorhanden,
jedoch in mehr oder weniger regelméBigen Abstan-
den auftretende Anwachsdriangung erkennbar. Peri-
ostracum meist diinn; einfache Fleckenmuster kon-
nen die spiralstreifige, beige-weife Grundfarbe
variieren (Literatur: siche Verbreitung).

Anatomie; Ubersicht : FuB relativ groB; Pro-
podium gut entwickelt, mit spitzen anterolateralen
Fortsitzen; Metapodium ohne Operculum. Mantel-
rand lateral verldngert; anterior zu langem Sipho-
nallappen ausgeformt. Kopf relativ klein, mit diin-
nen, mafig langen bis langen Tentakeln (Augen auf
kleinen basalen Verdickungen); sehr langer Nacken
(Arakawa & Hayashi, 1972; Orsted, 1850; Riedel,
1994; Wilson, 1993).

Mantelhdhlenorgane: Kieme mono-
pectinat, relativ grol und spitz zulaufend. Osphra-
dium symmetrisch bipectinat, maBig grof3; deutlich
von Kieme abgesetzt, etwas unterhalb von dieser
terminierend. Hypobranchialdriise aus weiflichen
Querlamellen oder Wiilsten (Riedel, 1994; s.u.)

Vorderer Nahrungstrakt: Pleurem-
bolische, sehr lange, wenn retrahiert weit invagi-
nierte Proboscis; Buccalmasse klein bis maBig grof3,
mit relativ schwachen Kiefern und vergleichsweise
kurzer Radula. Kleine (Warén & Bouchet, 1990)
bis miBig groBe (Amaudrut, 1898; Thiele, 1929)
sphérische, teilweise schlauchformige Speicheldrii-
sen (eigene Daten), die vor dem Nervenring liegen;
akzessorische Speicheldriisen nicht vorhanden.
Grofe, braune, etwas angulate Osophagusdriise
(Riedel, 1994).

Radula (Abb.T2/13-15) taeniogloss, kraftig,
mit besonders eng aneinanderstehenden Zahnen.
Mittelzahn subquadratisch, leicht taillert, mit ein-

facher Basis und symmetrisch multicuspider, brei-
ter und spitzer Schneide (Peile, 1937; Riedel, 1994,
Thiele, 1929; Troschel, 1856-63; Warén & Bou-
chet, 1990; s.u.). Lateralzahn + subquadratisch, so
hoch wie und etwas breiter als Mittelzahn, mit sehr
breiter, asymmetrisch multicuspider, spitz zulau-
fender Schneide; Basis distal, mit breitem gelenk-
formigen Vorsprung. Marginalzahne sichelférmig;
dubBere schwicher als innere und undifferenziert;
innere undifferenziert bzw. ein- oder zweiseitig mit
einigen Dentikeln besetzt.

Genitaltrakt: Gonochoristisch, weibli-
cher Gonodukt bisher jedoch nicht beschrieben.
Minnchen mit geschlossenem Samengang, der
weitgehend in die Korperhohlenwand integriert ist;
Penis in deutlichem Abstand zu rechtem Kopf-
tentakel entspringend; schlank bis breit finger-
formig, terminal verjingt (Arakawa & Hayashi,
1972; Riedel, 1994; s.u.).

Nervensystem: Hoch konzentriert (Bou-
vier, 1887: "un systéme nerveux de Rachiglosse");
Cerebral- mit Pleuralganglien weitgehend ver-
schmolzen; Intestinalganglien mit mafig langen und
Pedalganglien mit kurzen Konnektiven zum Cere-
bropleuralkomplex (Riedel, 1994).

NEUBESCHREIBUNG einer Anatomie:

Ficus variegata (Abb.67): Diese Art ist anatomisch
bisher nicht untersucht worden, und da die Kennt-
nisse iiber die Gattung insgesamt relativ gering sind
(s.0.), sollen hier einige Daten zugefligt werden.

Mantelh&hlenorgane: Kieme mono-
pectinat, médBig lang, in stumpfem Winkel zulau-
fend; aus etwa 180 hellbraunen, nach distal dicke-
ren Lamellen zusammengesetzt. Osphradium sym-
metrisch bipectinat, aus hellbraunen kurzen Lamel-
len; deutlich von Kieme abgesetzt, etwas schrig zu
deren terminalem Drittel liegend. Hypobranchial-
driise nur im breitesten Bereich der Kieme gut
ausgebildet; aus unterschiedlich langen, fingerfor-
migen Wiilsten zusammengesetzt.
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Abb.B7: Anatomische Skizzen von Ficus variegata; a) Ubersicht bei geéffneter Mantelhohle; abgetrenntes Manteldach
daneben liegend; b) vorderer Nahrungstrakt: rechts im Proboscissack; links freiliegend, jedoch eingestulpt und c)

anderes Individuum mit Penis. Maf3stabslinie = 2 cm.

Vorderer Nahrungstrakt: Probos-
cis pleurembolisch, sehr lang; im retrahierten
Zustand zusammengeknduelt in muskuldsem Sack;
Buccalmasse mafig groB, mit zwei kleinen
elastischen Kieferelementen und relativ  kurzer
Radula; ein Paar schlauchférmige primire Spei-
cheldriisen treten als freie Endabschnitte (0.5 mm x
10 mm) der diinnen Driisengidnge an der Basis des
Proboscissackes und innerhalb des Nervenringes
aus, liegen jedoch anterior zu letzterem; akzes-
sorische Speicheldriisen fehlen; Osophagusdriise
kompakt.

Radula (Abb.T2/13-15) aus etwa 60 Quer-
reihen zusammengesetzt (4 mm lang); vergleichs-
weise kurz, jedoch mit fast 1 mm relativ breit (bei
eingeklappten Zihnen). Mittelzahn subquadratisch,
etwas tailliert, 0.1 mm hoch und 0.21 mm breit
(sowohl Basis als auch Schneide); Basis einfach;
Schneide mit spitzem, sehr dominantem Haupt-
dentikel und links und rechts jeweils 8-9 Neben-

dentikeln. Lateralia gleich hoch wie Mittelzahn,
0.23 mm breit; Schneide so breit wie Basis, lauft
sehr spitz zu Hauptdentikel zu, der innen von einem
schwachen Dentikel begleitet ist, aulen von 7-10,
wenig ausgeprigten Nebendentikeln; Basis distal
mit geschwungenem Vorsprung, der auf distale
Schneide des ontogenetisch néchst jingeren Late-
ralzahns tbergreift; Lateralzahn aufien eingebuch-
tet, den inneren Marginalzahn umfassend. Margina-
lia mehr oder weniger sichelférmig, etwa 0.35 mm
lang. Innerer Marginalzahn mit winzigem Dentikel
auf der Innenseite und scharfkantiger, jedoch unge-
zéhnelter AuBenseite; Basis breit. AuBerer Margi-
nalzahn % undifferenziert, deutlich schmaler als
innerer, jedoch mit kréftiger Basis dem Radulaband
aufsitzend.

Die extrem kompakte Radula von Ficus ist wohl einzigartig
unter den taenioglossen Schnecken. Die sehr kriiftigen Zahne
sitzen so dicht gepackt und ineinander verschachtelt auf dem
Radulaband, daBl Mittelzahn und Lateralia zusammen eine



funktionelle Einheit bilden, entsprechend den breiten Mittel-
zdhnen mancher Rachiglossa, etwa Turbinella (siche Muri-
coidea: Turbinellidae).

Genitaltrakt : Bei Weibchen nicht unter-
sucht. Méannchen mit geschlossenem Gonodukt, der,
aus dem Testis heraustretend, schrag iiber die
Leibeshohlenwand zur Basis des fingerférmigen, im
terminalen Abschnitt tentakelartig verjiingten Penis
fiihrt. Der Penis entspringt dem rechten Nacken-
bereich, in deutlichem Abstand zu den Kopften-
takeln (Abb.67c).

Nervensystem: Nicht untersucht.

Sonstiges: Das retrahierte Tier fullt das
Gehiuse bis zum Aperturrand voll aus. Fuf3 sehr
groB; mit epipodialen Lappen und ohne Operculum.
Mantelhohle miBig lang, Mantelrand mit sehr
groBem Siphonallappen. Kopf relativ schmal;
Augen gut ausgebildet, sitzen auf kleinen basalen
Verdickungen der méfig langen und diinnen Ten-
takel. Nacken sehr lang und ebenso wie Kopf, Ful3
und laterale Mantellappen braunweifl gescheckt
(auf hellbeige).

3.8.2.3. Eigelege und friihontogenetische Ent-
wicklung

Eigelege und Embryonalentwicklung: Die Eikapseln
von Ficus sind flache, randlich gewellte Scheiben,
die zu relativ langen Stringen zusammengefiigt
werden (Fischer, 1887; Winner, 1985). Untersuchte
Kapseln enthielten jeweils 12 (Edwards, 1972) bis
800 Eier (Amio, 1963). Embryogenesen sind bisher
nicht untersucht. Die bekannten Protoconche deuten
jedoch sdmtlich auf nicht-planktotrophe Entwick-
lung hin (siche Anmerkung).

Warén und Bouchet (1990) vermuteten, dafl ein von ilmnen
beschriebener Ficus-Protoconch mit 2.1 Windungen eine
planktotrophe Larvalphase anzeigen kénnte. Die méglichen
Argumente konnen zwanglos entkriftet werden. Die von
Amio (1963) beschriebene hohe Eizahl kamn, olne Kenntnis
der spidten Embryogenese, sich anschlieffende Planktotrophie
nicht begriinden, da sie sich bei néhreierfressenden oder
kannibalistischen Embryonen erst im Laufe der Embryo-
genese deutlich reduziert. Die Windungszahl des Protoconchs
belegt ebenfalls keine planktotrophe Larvalphase, da z.B.
Wilson (1985) néihrelerfressende Embryonen bei Cypraea
spp. dokumentierte, die mit bis zu drei Gehdusewindungen
kriechend aus der Eikapsel schliipften (s.0.). Riedel (1994)
belegte eine extreme, intraspezifische GréBenvariation bei
einem Ficus-Protoconch mit 2.9 Windungen, die bei
Geh#usen planktotropher Veliger nicht dokumentiert ist und
wohl auch gar nicht auftreten kamn, da im Plankton keine
direkte intraspezifische Nahrungskonkurrenz wie in der
Eikapsel besteht. Samtliche bekannten Ficus-Protoconche
zeigen keine Larvalhaken im Ubergang zum Juvenilgehause.
Aus biogeographischer Sicht kann ebenfalls gegen plankto-
trophe Veliger argumentiert werden: abgelegene Sublitorale,
etwa um die Hawaii-Inseln herum, die nur mit einer Larve
erreicht werden konnten (oder hypothetisch von einem phylo-
genetischen Abkémmling einer regionalen abyssalen Art, die
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es jedoch nicht gibt, s.0.), sind bisher nicht von Ficiden
besiedelt worden (siehe Kay, 1979).

Planktotrophe Larvalentwicklung: Nicht bekannt:
sehr wahrscheinlich nicht vorhanden.

NEUBESCHREIBUNG eines Protoconches:

Ficus variegata (Abb. T9/12): 2.1-2.2 Windun-
gen mit einem Durchmesser von 1.6 mm, davon die
erste Windung 0.55 mm. Aufler Anwachsstreifung
keine Skulptur. Ubergang zur Juvenilschale durch
allmahliches Einsetzen von Spiralleisten gekenn-
zeichnet. Die Larve war nicht-planktotroph.

3.9, Cancellarioidea GRAY, 1853
3.9.1. Cancellariidae GRAY, 1853
3.9.1.1. Verbreitung und Okologie

Cancellariiden sind aus allen Meeren insbesondere
im Sublitoral nachgewiesen; einige jedoch auch aus
intertidalen, bathyalen oder sogar abyssalen Ben-
thosgemeinschaften - z.B. Iphinopsis fiscoapicata
bis 2900 m Tiefe (Bouchet & Warén, 1985, siche
Anmerkung). Cancellariinae und Plesiotritoninae
haben ihren Verbreitungsschwerpunkt in den
warmeren Meeren (u.a. Abbott & Dance, 1982,
Adam & Knudsen, 1955; Beu & Maxwell, 1987,
Bosch et al.,, 1995; Petit & Harasewych, 1986;
Thiele, 1929; Wilson, 1994); Admetinae in den
borealen Regionen (u.a. Bouchet & Warén, 1985;
Dell, 1990; Graham, 1988; Hain, 1989; Kozloff,
1996; Linse & Brandt, 1998; Oliver, 1982: Powell,
1979). Admetinen leben an ihrer Verbreitungs-
grenze zu den wirmeren Meeren sehr viel tiefer als
in ihren Kerngebieten - z.B. Admete viridula im
Intertidal der Arktis, jedoch erst ab 75 m
Wassertiefe (bis 1200 m) im Nordost-Atlantik
(Bouchet & Warén, 1985; Graham, 1988).
Habitate und Lebensweisen sind kaum unter-
sucht. Das Substrat wird allgemein als sandig oder
schlammig angegeben (u.a. Petit & Harasewych,
1990). Garrard (1975) verweist allerdings auf Ko-
rallenriffe. Hartsubstratelemente werden zumindest
zur Eikapselanheftung benétigt (s.u). Cancellaria
cooperi wurde sowohl an Fischen (O’Sullivan et
al., 1987) als auch an Echinodermen (Buck, 1991)
parasitierend angetroffen. Talmadge (1972) berich-
tete von C. crawfordiana, die an Eikapseln von
Gastropoden und Cephalopoden sall  (siche
Anmerkung). Graham (1988) schrieb in Bezug auf
Admete viridula: "They are said to eat ophiuroids".

Bouchet und Warén (1985) transferierten die Gattung
Iphinopsis von den Trichotropidae (s.0.) zu den Cancel-
lariiden. Die von den Autoren beschriebenen Arten sind mit
Sicherheit keine Trichotropiden, es wurde jedoch nichi die
Typusart untersucht, die sich conchologisch unterscheidet, so
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daB offen bleiben mufB, ob die Ergebnisse tatsdchlich fir
Iphinopsis gelten. Die untersuchten Arten sind méglicher-
weise auch keine Cancellariiden. Die Autoren begriinden die
systematische Stellung mit plesiomorphen Merkmalen wie
der pleurembolischen Proboscis oder Reduktionsmerkmalen
wie dem fehlenden Operculwum und der fehlenden Radula.
Abgeleitete Merkmale wie das riesige Osphradinm, welches
sonst von Cancellariiden nicht bekannt ist, werden nicht
diskutiert.

3.9.1.2. Adultgehiiusemorphologie und Anatomie

Die Okologie der Cancellariiden ist noch weitgehend
unbekannt. Die in wenigen Féllen beobachtete saugende
Aufnahme von Fliissigkeiten korreliert mit dem speziali-
sierten Nahrungstrakt, der von einigen Arten der drei Unter-
familien nachgewiesen wurde (s.u.), so daB diese Ernahrungs-
weise - an welchen Tieren auch immer - wohl fir die
Cancellariidae insgesamt angenommen werden kann.

Abb.68: Gehausetypen rezenter Cancellarioidea. Ohne Mafistab.

Adultgehdusemorphologie: Trichotropid bis nas-
sariform (Abb.68); Gehdusehohen zwischen 4 mm -
z.B. Gergovia haswelli (in Wilson, 1994) - und 7
cm: Cancellaria cooperi (in Abbott & Dance,
1982), die der meisten Arten zwischen 1 und 4 cm.

Cancellariinae: gedrungen bis hoch eiférmig,
teilweise scalariform; mehr oder weniger geschul-
terte Windungen mit tiefen Suturen; Apertur mit
kurzem Siphonalausguf, Innenlippe meist mit
Kallus und einigen Columellarfalten, AuBenlippe
gezdhnelt oder einfach; Skulptur in der Regel aus
Spirallirae, oftmals zusdtzliche, ortho- bis proso-
kline Axialrippen; teilweise Stacheln.

Admetinae: dhnlich Cancellariinae, jedoch weit-
gehend ohne Columellarfalten, Schulterung der
Windungen und Suturen meist weniger ausgepragt;
keine scalaren Formen.

Plesiotritoninae: schlanke, meist hochturm-
formige Gehduse; ungeschulterte Windungen mit
ausgepragten Varizen; proso- bis leicht opisthokline
Axialrippen von zahlreichen Spirallirae gekreuzt;
Apertur vergleichsweise kleiner als bei Cancellari-
inae und Admetinae; dicklippig, mit oder ohne
Columellarfalten bzw. AuBenlippenzéihne; siphono-
stom - anteriorer SiphonalausguBl meist kraftiger
ausgeprégt als bei Cancellariinae und Admetinae,
posteriore Siphonalkerbe teilweise vorhanden (siche
Anmerkung).

Periostracum teilweise dick, aber undifferen-
ziert; Gehdusefarbe oft zu einfachen Streifen-

mustern  differenziert; Geschlechtsdimorphismus
nicht bekannt (Literatur: siche Verbreitung).

Die plesiotritonine Gattung Tritonoharpa zeigt eine erstaun-
liche morphologische Ubereinstimmung mit der Cassoidee
Bursa condita (s.0.).

Anatomie: Ubersicht : FuB relativ klein, kaum
groBer als Gehduseapertur; vorne und hinten
abgestutzt oder hinten verlangert; Propodium
entwickelt; Metapodium ohne Operculum. Mantel-
rand papillés, mit kleinem bis maBig groBem
Siphonallappen; Ausstromfalte nicht ausgeprigt.
Kopf breit bei Olssonella, miBig breit bei
Cancellaria und Solatia - relativ schmal und mit
ausgepragtem Nacken bei Tritonoharpa; meist
kurze Schnauze; Tentakel méafig lang bis sehr lang,
tellweise bifid, mit grofen basalen Verdickungen,
auf denen die Augen sitzen. FuB und Kopfbereich
einfarbig (Beu & Maxwell, 1987, Harasewych &
Petit, 1982, 1984, 1986; eigene Beobachtungen).
Mantelhdhlenorgane: Kieme -mono-
pectinat; méBig lang bis lang und relativ schmal,
terminal mehr oder weniger gerundet; aus + drei-
eckigen Lamellen zusammengesetzt. Osphradium
bipectinat, ein Drittel bis die Hélfte der Kiemen-
ldnge; am vorderen Abschnitt der Kieme liegend -
relativ eng an der Kieme bei Admete und
Olssonella, deutlich abgesetzt bei Cancellaria und
Solatia. Hypobranchialdriise aus gut entwickelten
transversalen Falten, die auf ganzer Kiemenlidnge



ausgeprégt sind (Harasewych & Petit, 1982, 1984,
1986; eigene Beobachtungen).

Vorderer Nahrungstrakt: Pleurem-
bolische Proboscis; vergleichsweise kurz bei Adme-
tinae, maBig lang bei Cancellariinae; Buccalmasse
klein, wenn die Radula fehlt - sonst grof; Kiefer
nicht nachgewiesen. Zwei Paar sehr langgestreckte
Speicheldriisen, die in der Buccalhohle, bzw. direkt
an der Mundéffnung miinden - die Driisenginge
verlaufen auferhalb des Nervenringes. Leiblein-
Ventil direkt unterhalb der Buccalmasse,; Osopha-
gusdriise (siche Anmerkung) unauffallig, als
driisige Verdickung des 6sophagealen Abschnittes
zwischen Leiblein-Ventil und Nervenring (Amau-
drut, 1898; Bouvier, 1887. Harasewych & Petit,
1982, 1984, 1986, Kantor, 1996; Ponder, 1973a;
eigene Beobachtungen).

b

Abb.69: Radulazéhne von a) Plesiotriton vivus mit Ver-
gréRBerungsausschnitt der Schneide (nach Beu & Max-
well, 1987) und b) Cancellaria cancellata (nach Bouvier,
1887). Ohne MafRstab.

Radula (Abb.69), wenn vorhanden, nemato-
gloss (Beu & Maxwell, 1987; Bouvier, 1887; Hain,
1989; Harasewych & Petit, 1982, 1984; Oliver,
1982; Olsson, 1970; Schremp & Richmond, 1983;
Thiele, 1929): Zihne uniserial angeordnet, liicken-
los aufeinanderfolgend; bretter- (Plesiotritoniae) bis
fadenférmig (Cancellariinae und Admetinae); dor-
sal leicht konkav, zur Rinne ausgeformt; terminal
meist zum Dreizack ausdifferenziert, wobei die
mittlere Zacke dominiert und mit Dentikeln besetzt
sein kann.

Die Lage einer Osophagusdriise vor dem Nervenring, im
Kontext des buccal liegenden Leiblein-Ventils, wird von
einigen Autoren (u.a. Kantor, 1996, Taylor & Morris, 1988)
korreliert, wn eine besondere evolutive Verldngerung des
mittleren o6sophagealen Abschnittes anzunehmen (verglh
Muricoidea und Gesamtanalyse). Es gibt bisher jedoch
keinerlei Beleg, dafl die dritsigen Verdickungen der
Cancellarioidea der kompakten Osophagusdriise bzw. der
Leiblein'schen Driise anderer hoherer Caenogastropoda
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homolog ist. Vergleichbar den Calyptraeoiden (s.0.), bei
denen ein Verlust der Osophagusdriise mit Nahrungs-
spezialisierung korreliert, kénnte auch hier der Osophagus
anders organisiert sein.

Genitaltrakt: Geschlechter getrennt;
Uterus * wurstformig; Receptaculum seminis
zwischen kurzer Eiweifdriise und langer Kapsel-
driise; terminale, angulat sackférmige Bursa copu-
latrix. Postvisceraler, mannlicher Gonodukt grofiten-
teils geschlossen - schlaufige Prostata mit Schlitz-
offiung; Penis dick tentakelformig, teilweise lateral
abgeflacht, direkt an der Basis des rechten Kopf-
tentakels entspringend (Harasewych & Petit, 1982,
1984, 1986; eigene Beobachtungen).
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Abb.70: Zentralnervensystem von Cancellaria cancel-
lata. (nach Bouvier, 1887). Ohne MafRstab.

Nervensystem: Die einzigen dokumen-
tierten Daten stammen von Cancellaria cancellata
(Bouvier, 1887 - Beschreibungen jedoch auch bei
Harasewych & Petit, 1982, 1984, 1986). Cere-
bralganglien mit sehr breiter, kurzer Kommissur
miteinander verbunden; Pleuralganglien direkt
angelagert; Subintestinalganglion vollkommen an
linkes Pleuralganglion herangeriickt; Supraintesti-
nalganglion mit relativ langem Konnektiv abge-
setzt; Pedalganglien lang eiformig, direkt anein-
andergelagert und iiber sehr kurze Konnektive mit
Cerebropleuralkomplex verbunden (Abb.70).

NEUBESCHREIBUNG einer Anatomie:

Solatia cf. piscatoria (Abb.71) - Kurznotiz: Das
zur Verfugung stehende Exemplar war schlecht
fixiert, so daB nur Teile des Vorderkérpers unter-
sucht werden konnten, deren Anatomie hier stich-
wortartig zusammengefaBt wird. Der Weichkérper
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wurde einem Gehduse von 1.5 cm Hohe entnom-
men.

FuB relativ klein und ohne Operculum; Kieme
monopectinat, terminal abgestutzt, Kiemenstamm
unter den Lamellen; Osphradium bipectinat, direkt
am Mantelrand und deutlich abgesetzt von Kieme
liegend - etwa ein Drittel der Kiemenlinge; Hypo-
branchialdriise aus undeutlich entwickelten Quer-
lamellen; Kopf mit Schnauze und sehr langen
Fithlern, die direkt nebeneinander entspringen und
auf deren dicken und hohen Basen rudimentére
Augen liegen; Proboscis pleurembolisch, muskulés,
miBig lang; Penis den Kopftentakeln sehr ahnlich,
jedoch etwas kiirzer und ohne basale Verdickung,
fast median entspringend und mit geschlossenem
Samengang.

Abb.71: Anatomische Ubersichtsskizze von Solatia cf.
piscatoria;, fehlende Teile nicht konserviert, Schnauze
aufgeschnitten, um die Proboscis sichtbar zu machen.

MaRstabslinie = 5 mm.

3.9.1.3. Eigelege und frithontogenetische Ent-
wicklung

Abb.72: Eikapsel und Protoconch von Cancellaria coo-
peri (nach Pawlik et al., 1988). Ohne MaRstab.

Eigelege und Embryonalentwicklung: Der Laich be-
steht aus mehreren, isoliert angehefteten, lang ge-
stielten, * linsenférmigen Eikapseln (Kilbum &
Rippey, 1982; Knudsen, 1950; Pawlik et al., 1988,
Smith et al., 1989; siche Anmerkung). Die gestielte

Eikapsel von Cancellaria cooperi wurde mit
durchschnittlich 8 cm Hoéhe angeben (also ldnger
als das Gehduse des Muttertieres), wobel der
eigentliche Eibehdlter immerhin 3 x 1 cm durchmaB
(Pawlik et al., 1988; Abb.72). C. granosa produ-
zierte Eikapseln von 3.5 cm Hohe, wovon der Stiel
etwa die Hilfte ausmachte. Aus Kapseln dieser Art
sollen etwa 10-15 Embryonen schliipfen, die dann
umgehend metamorphisieren (Smith et al., 1989).

Es liegt nur eine embryogenetische Studie vor
und zwar tber Cancellaria cooperi (Pawlik et al.,
1988). Geschitzte 4000-5000 Eier pro Kapsel
entwickelten sich sédmtlich zu bilobaten, opercu-
laten, planktotrophen Veligern. Die entsprechenden
Embryonalgehduse durchmafien 0.28 mm und
waren mit relativ ungeordneten Reihen feiner
Tuberkel skulpturiert. Die initialen Windungen
zweier Tritonoharpa-Arten durchmessen etwa 0.27
mm (Harasewych et al., 1992; s.u.).

Die Grenze zwischen nicht-planktotropher (nur
Embryonalgehduse) und planktotropher Entwick-
lung (zusitzlich Larvalgehduse) ist schwer zu zie-
hen, da korrelierbare Grundlagen weitgehend fehlen
(siehe Anmerkungen). Holokapsuldre Entwicklung
zeigt der Protoconch von Admete viridula an (in
Harasewych & Petit, 1986), der bei 1.3 Windungen
0.7 mm durchmifit und mit schwach ausgeprigter
Spiralstreifung skulpturiert ist.

Thorson (1944) und nachfolgend Bouchet und Warén (1985)
bildeten die vermeintliche Eikapsel - ohne Stiel, aber mit
Sockel - von Adniete viridula ab. Die Merkmale extrahierter
Embryonalschalen stimmen jedoch nicht mit dem von
Harasewych und Petit (1986) fiir die gleiche Art dokumen-
tierten Protoconch tberein, so daB die Zuordnung des
Geleges offen bleiben muf.

Bouchet and Warén (1985) bildeten den - nicht-
planktotrophe Entwicklung anzeigenden - Protoconch von
Olssonella minima wit krdftiger Skulptur ab, wie sie sonst
von Cancellarioidea nicht bekannt ist, jedoch sehr #hnlich
von manchen Turriden (Conoidea, s.u.). Der Turriden-
Verwandtschaft spricht auch der von den Autoren abgebil-
dete Teleoconch nicht entgegen. Anatomische Belege wurden
nicht geliefert.

Die skulpturelle Armut der cancellariiden Protoconche,
im Einklang mit fehlenden Studien der Frithontogenese (eine
Ausnahime;, s.0.), erschwert die entsprechende Interpretation
gewaltig. Garrard (1975) beschrieb (ohne Abbildungen) in
seiner umfassenden Revision der australischen Cancellari-
idae zahlreiche Protoconche von 1.5 bis 2.5 Windungen als
"smeoth and shining", unabhingig von der Windungszahl
teilweise mit abruptem Ubergang, jedoch mehrheitlich mit
graduellem Ubergang zum Juvenilgehduse. Letzteres mubB,
analog zu anderen, besser untersuchten Schnecken-Taxa, als
Indikation fiir nicht-planktotrophe Entwicklung angesehen
werden. Ein abrupter Ubergang kann sowohl semi-
planktische als auch planktotrophe Eintwicklung wider-
spiegeln (bei entsprechender Windungszahl). Ein gutes Indiz
fir letzteres wire ein Larvalhaken, der jedoch bisher von
keiner Art beschrieben wurde, oder eine kleine Embryonal-
schale (entspriche erster Windung). Die meisten bekannten
Durchmesser der initialen Gehdusewindungen (z.B. bei
Garrard, 1975 nicht angegeben) liegen jedoch bei 0.4 mm,




was schon relativ grof3 ist, oder dariiber (also eher keine
planktotrophe Phase im AnschiuB). Intraspezifische Vari-
ationsbeiten der Protoconchwindungszahl im Bereich von 1.3
bis 2 Windungen, wie etwa bei Cancellaria boucheti (in Petit
& Harasewych, 1986) deuten klar auf nicht-planktotrophe
Entwicklung. Der bisher nicht erfolgte Nachweis cancellari-
ider Larven in Planktonfingen (siehe Bandel et al., 1997 und
dort aufgefithrte Literatur) ist ein weiteres Indiz dafiir, daB3
planktotrophe Veliger die grofle Ausnahme sein kénnten. Der
Nachweis eines planktotrophen Veligers bei Cancellaria
cooperi (s.u.) zeigt, daB} diese frithontogenetische Ernéh-
rungsstrategie iiberhaupt bei den Cancellarioidea verwirk-
licht ist. Das kleine Velum der entsprechienden Larve impli-
ziert jedoch eine geringe Anpassung an die planktonische
Phase.

Planktotrophe Larvalentwicklung: Die Frithontoge-
nese der Cancellarioidea ist sehr wahrscheinlich
durch den weitgehenden Ausfall einer plankto-
trophen Phase charakterisiert. Die einzige Beobach-
tung einer frei schwimmenden Larve stammt von
Pawlik und Kollegen (1988). Der frisch geschliipt-
te, bilobate Veliger von Cancellaria cooperi
vergroferte bzw. verdnderte sein Velum im Laufe
der freien Larvalphase kaum. Die Veliger konnten
teilweise 3-4 Wochen gehiltert werden und starben
vor der Metamorphose. Der Protoconch (siehe
Abb.72) von C. cooperi besteht aus 2.8 Windungen
(1.8 Larvalwindungen), die etwa 1.1 mm durch-
messen. Planktotrophie zeigen wahrscheinlich auch
die Protoconche (in Harasewych et al., 1992) von
Tritonoharpa leali (3 Windungen, 1 mm Durch-
messer, etwa 1.2 mm hoch) und 7. lanceolata an
(2.7 Windungen, 0.9 mm Durchmesser, etwa 1 mm
hoch). Beide Protoconche sind skulpturlos und
zeigen eine abrupten Ubergang zum Juvenil-
gehduse,

NEUBESCHREIBUNG eines Protoconches:

Solatia cf. piscatoria (Abb.T9/13): 2.3 Win-
dungen mit einem Durchmesser von 0.95 mm,
davon die erste Windung 0.4 mm. Hohe etwa wie
Durchmesser. Anfangskappe mit winzigen Tuber-
keln von 1.5 um Durchmesser skulpturiert. Gegen
Ende der ersten Windung setzt Anwachsstreifung
ein, die sich vor dem Einsetzen der Juvenilschale
dréngt; sonst keine Ornamentierung. Apertur leicht
geschwungen, Larvalhaken jedoch nicht vorhanden.
Die Larve war wahrscheinlich nicht-planktotroph,
aber moglicherweise semi-planktisch.

3.10. Conoidea RAFINESQUE, 1815

Die modernste, von Taylor et al. (1993) vorge-
schlagene Klassifikation, wird hier nicht als Leit-
faden benutzt, da sie fast ausschlieflich auf Merk-
malen des vorderen Nahrungstraktes basiert und
offensichtlich gut begriindete Taxa auseinander-
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reifit. Der herkémmlichen, sicherlich unzureichen-
den Klassifikation der Conoidea, einer Gliederung
in drei Familien (z.B. Ponder & Warén, 1988),
wird hier gegeniiber einem chaotisierenden, neuen
System Vorrang gegeben (vergl. Kapitel "Phyloge-
netische Hypothesen").

3.10.1. Conidae FLEMING, 1822

Die Klassifikation dieser Familie ist sehr unbe-
friedigend, und die entsprechenden Taxonomen sind
von einem Konsens weit entfernt. Einer der
bekanntesten Spezialisten, Alan Kohn (u.a. in
Rockel et al., 1995), betrachtet die rezenten Coni-
dae als bigenerisch, mit der Gattung Conus, die
etwa 500 Arten umfalt und dem monospezifischen
Genus Conorbis, Vaught (1989) listete 43 rezente
Untergattungen von Conus auf, deren Merkmals-
konsistenz jedoch nicht belegt ist. Das gleiche gilt
z.B. fur die Klassifikation von da Motta (1991), der
die Conidae in 8 Gattungen untergliederte und dazu
lediglich morphologische Ahnlichkeiten der Teleo-
conche benutzte. 500 Arten sind sicherlich das
Ergebnis von mehr als einem Radiationsereignis, so
daB3 Gruppen potentiell zu hoheren Taxa zusam-
mengefafit werden konnen. Da jedoch offensichtlich
der Kénigsweg noch nicht gefunden wurde, scheint
es sinnvoll im folgenden lediglich den Term Conus
s.l. zu verwenden,

3.10.1.1. Verbreitung und Okologie

Coniden sind typische Bewohner der tropischen
Meere - auch brackischer Bereiche (eigene Beob-
achtungen) - mit gewissem Schwerpunkt im Indo-
Westpazifik. Einige Arten dringen in geméaBigtere
Regionen vor, jedoch nicht nérdlicher bzw.
sudlicher als jeweils bis zum 35. Breitengrad, etwa
in japanische, siidaustralische oder nordneusee-
landische Gewdsser (u.v.a. Abbott, 1974; Abbott &
Dance, 1982; Bosch et al, 1995; Cernohorsky,
1964; Habe, 1968, Hinton, 1972; Kay, 1979; Keen,
1971; Kohn, 1963, 1964, 1966, 1968, 1975, 1978,
1981, 1986, 1988; Kohn & Perron, 1994; Kohn &
Robertson, 1966; Maes, 1967; Marsh & Rippin-
gale, 1964; Marshall, 1981; Powell, 1979; Rockel
et al., 1995; Springsteen & Leobrera, 1986; Steyn
& Lussi, 1998; Walls, 1979; Wells et al., 1990;
Wilson, 1994, eigene Beobachtungen).

Die meisten Arten leben sowohl im Intertidal
als auch im flacheren Sublitoral, einige im tieferen
Sublitoral oder im Bathyal - z.B. Conus howelli bis
800 m (in Crozier, 1966: C. raoulensis). Conorbis
coromandelicus ist aus 70 bis 400 m Wassertiefe
nachgewiesen (Rockel et al., 1995). Die Coniden
der geméBigteren Regionen leben durchschnittlich
tiefer als ihre tropischen Pendants. Viele Arten sind
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relativ substratunabhédngig und u.a. auf Riffplatt-
formen, im Korallenschutt oder epibenthisch in der
Lagune zu finden. Auch sehr unterschiedliche
Wasserenergien werden toleriert (Bandel & Wedler,
1987). Einige Arten leben endobenthisch - z.B. C.
cumingii in siltigem Sand (Rockel et al.,, 1995).
Bathyale Coniden wurden auch von schlammigen
Boden gedredged (den kiistenfernen Sedimenta-
tionsbedingungen entsprechend).

Coniden sind Jager und erbeuten ihre Nahrung
mit Hilfe einer spezialisierten Radula (s.u.), deren
Ziahne einer Harpune dhneln und der Injektion von
Gift dienen (siche Anmerkung). Jeweils ein Radula-
zahn ragt aus der Proboscis heraus (sieche Wilson,
1994: 312), die ihn in das Gewebe der Beute stofit.
Im Nahrungsspektrum spielen polychaete Taxa die
Hauptrolle (James, 1980; Lim, 1969; Marsh, 1971;
Nybakken, 1979, 1990; Rockel et al., 1995;
Taylor, 1978, 1984a, 1986). Es werden jedoch auch
Mollusken (u.a. kongenerische Arten), Echinoder-
men oder Crustaceen Giberwaltigt. Einige Arten sind
in der Lage, mit ihrem Gift Fische zu téten. Das
Nahrungspektrum ist oftmals relativ unspezifisch:
z.B. verschlingt C. californicus Gastropoden, Bival-
ven, Cephalopoden, Polychaeten, Amphipoden und
Fische (Kohn, 1966). Letztere kénnen jedoch von
nur relativ wenigen Conus spp. erbeutet werden.,

Unter den FreBfeinden der Conidae befinden
sich, neben kongenerischen Arten, Naticiden oder

3.10.1.2. Adultgehiiusemorphologie und Anatomie

Abb.73: Gehausetypen rezenter Conidae. Ohne MaRstab.

Adultgehdusemorphologie: Gehdusehdhen zwischen
8 mm - z.B. Conus biraghii (in Bosch et al., 1995)
-und 22 cm - z.B. C. leopardus (in Wilson, 1994);
die meisten Arten liegen zwischen 3 und 8 cm.
Gehduseform: nomen est omen - einige Arten
ovoid-mitriform (Abb.73); Endwindung + stumpf
kegelformig, mit der Spitze nach unten (= anterior),
teilweise bauchig; Gewinde in der Regel geschultert
und kurz bis méBig hoch, teilweise ziemlich hoch,

Arten der Gattung Cymatium (siche Cassoidea)
insbesondere decapode Krebse. Die Gehduseform
der Coniden erschwert den Zugriff mit der Krebs-
schere, jedoch konnen z.B. gonodactyloide Deca-
poda ihren spezialisierten Dactylus benutzen, um
selbst in dicke Schalen Locher zu schlagen (Geary
etal., 1991; Kohn, 1992).

Die Gifte der Coniden sind womdglich artspezifisch, da ent-
sprechend unterschiedliche Zusammensetzungen nachge-
wiesen wurden. In den Hauptbestandteilen bestehen jedoch
Gemeinsamkeiten: sie blockieren die Ubertragung der
Nervensignale auf die Muskeln. Thre spezifischen Kompo-
nenten koénnten medizinische Relevanz erhalten, etwa in der
Schmerztherapie (Terlan, 1996). Unangenehme Folgen kann
das ungefilterte Gift, speziell der fischfressenden Arten
haben: Wilson (1994) berichtete von insgesamt 16 toten
Homo sapiens, die Opfer von Conus s.l. wurden (Dunkel-
ziffer wahrscheinlich sehr hoch).

Gerade die giftigsten Coniden sind wahrscheinlich
beziiglich potentieller Rauber erhoht gefihrdet, da sie ihre
grofle Beute (insbesondere Fische) am Stiick verschlingen
und dieser Vorgang, aufgrund von notwendigen Verdauungs-
vorgéngen im vorderen Osophagus, wohl Tage davern kann.
Wihrend der Schlingphase mufB deshalb der Vorderkérper
des Tieres weitgehend exponiert bleiben, d.h., bei feindlicher
Attacke kann sich die Schnecke mit ihrem vollgestopften
Osophagus kaum in ihr Gehduse zuriickziehen. Die Selektion
scheint allerdings bereits zu wirken, da die Gehduse-
aperturen der Fischrauber deutlich breiter sind als die
anderer Coniden,

das Gehduse dann wie ein Doppelkegel (z.B. C.
excelsus). Apertur lang und schmal, der Endwin-
dungshohe etwa entsprechend; am posterioren Ende
mehr oder weniger eingebuchtet, anterior ausge-
schnitten (Siphonalausgiisse); bei fischfressenden
Arten (z.B. C. geographus) Apertur deutlich
weiter. Skulpturelemente der Endwindung gewdhn-
lich auf feine Spiralstriae oder -lirae beschrankt, bei
einigen Arten etwas kréftiger, rippig oder knotig



ausgeprigt. AuBenschale der Flachwasserarten oft-
mals sehr dick, die Columella meist diinnschalig
(reduziert); Farbmuster sehr ausgepragt und intra-
spezifisch variabel (siche Anmerkung); Periostra-
cum miéBig dick bis ziemlich dick, teilweise borstig
(Literatur: siche Verbreitung).

Da es bisher keine entsprechenden molekulargenetischen
Untersuchungen gibt, ist nicht auszuschlieBen, daf} die
angebliche intraspezifische Variabilitit von Farbmustern
auch interspezifisch sein konnte. Die Farbmuster sind bei
einigen Arten von braunem Periostracum tberdeckt und
konnen also keine spezifische AuBenwirkung zeigen. Farb-
muster sind moglicherweise ein zwangslaufiges Abbild von
Emihrungsphysiologien. Es ist wahrscheinlich weniger ein
spezifisches Beutespektrum, das den Metabolismus entspre-
chend beeinflussen konnte, als moglicherweise vielmehr die
Entsorgung der eigenen spezifischen Gifte, die mit dem
Fressen der Beute aufgenommen werden und z.B. iber den
Mantel ausgeschieden werden kénnten.

Anatomie: Ubersicht: FuB muskulds, vorne
abgestutzt, hinten gerundet; Propodium kaum
entwickelt; Metapodium mit kleinem, hornigem
Operculum, welches nur bei Conorbis fehlt (Thiele,
1929). Mantelhohle lang, jedoch flach; vorderer
Mantelrand zu grofiem Siphonalrohr formbar,
ansonsten undifferenziert und dinn. Kopf méBig
breit, mit Schnauze und abgesetztem Nacken.
Kopftentakel oftmals maximal lateral angesetzt, in
keinem Fall direkt nebeneinander; groftenteils oder
ausschlieBlich aus verdickten, langen Basen beste-
hend; Augen deshalb gestielt. Fuf3 und Siphonalrohr
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hiufig gemustert (siche z.B. Rockel et al., 1995),
untergeordnet auch der Kopfbereich.

Mantelhdhlenorgane: Kieme mono-
pectinat, abgewinkelt, sehr lang und spitz zulau-
fend. Osphradium bipectinat, grof}, terminal gerun-
det, am mittleren bis anterioren Bereich der Kieme
liegend (Bouvier, 1887, eigene Beobachtungen);
Lamellen dick, mit schlaufiger, epithelialer Mikro-
strukur (Taylor & Miller, 1989). Hypobranchial-
driise unauffallig.

Vorderer Nahrungstrakt: Lange,
intraembolische Proboscis (u.a. Miller, 1989);
Buccalhthle zu schmaler Roéhre umgebildet; mit
dem Radulaband auch die entsprechende Buccal-
masse reduziert - Kiefer ebenfalls nicht vorhanden.
Radulasack mehr oder weniger T-férmig, in langen
Bildungs- und Lagerungs- und etwas kiirzeren
Munitionierungsabschnitt gegliedert - in letzteren
miindet der Gang (durch den Nervenring verlau-
fend) der wurst- bis nierenformigen, grofen Gift-
driise (wahrscheinlich der Osophagusdriise homo-
log; siche z.B. Kantor, 1996) (Amaudrut, 1898;
Bouvier, 1887, Greene & Kohn, 1989; Risbec,
1955; Wilson & Gillet, 1971, eigene Beobach-
tungen). Ein Paar mafig grofe, eng zusammen-
gelagerte, traubige, primédre Speicheldriisen, mit
Drisengingen, die nicht durch den Nervenring
verlaufen (Amaudrut, 1898; Bouvier, 1887, eigene
Beobachtungen). Unpaare, schlauchformige, akzes-
sorische Speicheldriise teilweise vorhanden (Amau-
drut, 1898), deren Sekret direkt zur Mundéffnung
gefithrt wird (Schultz, 1983).

Cc

Abb.74: Radulazéhne von a) Conorbis coromandelicus (nach Thiele, 1929); b) Conus ermineus (nach Bandel, 1984: C.
testudinarius) und c) Conus pulcher (nach Nybakken, 1880). Ohne Mafistab. Vergleiche Tafelabbildungen.

Radula (Abb.74 und T3/1,2) ohne Basal-
membran; nur zwei, * harpunenfoérmige, durch
Einrollung hohle Marginalzdhne pro Querreihe
erhalten, die jedoch einzelnd nacheinander einge-
setzt werden (u.a. Bandel, 1977, 1984; Barnard,
1958; Kohn, 1972; Kosuge & Suzuki, 1969;
Thiele, 1929; Tucker & McLean, 1993; Warmke,
1960; s.u.). Charakteristika sind Léange, Durch-
messer, Zahl der Widerhaken und Differenzierung
von Schneide und Basis. Radulazéihne emnes C.

textile (Gehausehdhe: 5 cm) erreichen 14 mm
Léange, die von C. chaldaeus (Gehdusehche: 2.8
cm) nur 0.2 mm (James, 1980). Oftmals treten
ontogenetische Anderungen der Parameter auf
(Nybakken, 1990). Die Korrelation von Radula-
merkmalen mit Beuteschemata ist nur bedingt
moglich (James, 1980; Nybakken, 1990). Ein
grofler, dritter Widerhaken scheint charakteristisch
fiir die Radulazihne der Fischjdger zu sein.
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Genitaltrakt: Gonochoristisch; weibli-
cher Genitaltrakt allerdings nicht dokumentiert,
vom ménnlichen Pedant nur der Penis: lateral
abgeplattet, mehr oder weniger fingerformig; mit
oder ohne terminale, tentakelférmige Spitze (Costa,
1994; eigene Beobachtungen); Samengang geschlos-
sen (Costa (1994) beschrieb bei C. pusio eine ven-
trale Furche, allerdings ohne diese zu diagnosti-
zieren). Der Penis entspringt in deutlichem Abstand
zum Kopfbereich.
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Abb.75: Zentralnervensystem von Conus virgo (nach
Bouvier, 1887). Ohne MaRstab.

Nervensystem: Cerebropleuralkomplex
zwar mit deutlichen Verschmelzungen (auBer zwi-
schen den Pleuralganglien), jedoch Gliederung in
vier spharische Ganglien noch erkennbar. Subinte-
stinalganglion in rechte Seite des Cerebropleural-
komplexes einbezogen; Supraintestinalganglion und
Pedalganglien jeweils mit mittellangen Konnektiven
abgesetzt, Pedalganglien ovoid und ohne Kom-
missur aneinanderliegend (Bouvier, 1887; Risbec,
1955).

NEUBESCHREIBUNG einer Anatomie:

Conus striatus (Abb.76): Die externe Beschreibung
basiert auf einem Individuum, das einem Gehiduse
von 6 cm Léinge entnommen wurde; der vordere
Nahrungstrakt entstammt einem zweiten Individu-
um mit 8 cm langem Gehduse.

Mantelhdhlenorgane: Kieme mit hell-
braunen Lamellen, monopectinat, sehr lang, termi-
nal spitz; anfangs transversal verlaufend, nach 2/5
ihrer Linge um etwa 70° nach anterior abknickend.
Osphradium mit dunkelbraunen Lamellen, bipecti-
nat, terminal gerundet, etwa halb so lang wie die
Kieme, direkt vor dem Kiemenknick liegend, doch
deutlich unterhalb der Kiemenspitze endend. Hypo-
branchialdriise kaum ausgeprégt.

I

Abb.76: Anatomische Skizzen von Conus striatus: a) Ubersicht von der rechten Seite mit Kopf und FuBsohle; b)
linksseitig, Organe durch den transparenten Mantel scheinend und c) vorderer Nahrungstrakt mit Giftdriisenkomplex.

MaRstabslinien = 2 cm.




Vorderer Nahrungstrakt: Pleurem-
bolische bzw. intraembolische Proboscis, im retra-
hierten Zustand basal breit umgestiilpt, so daf} die
paarigen, eng zusammengelagerten, weiBlichen, azi-
nosen priméren Speicheldrisen ohne Aufschneiden
der Proboscis sichtbar werden; akzessorische
Speicheldriisen nicht vorhanden; Probosciswinde
sehr dick, also extrem weitungsfihig; Buccalmasse
reduziert; Buccalhdhle zur Rohre ausgezogen, an
deren Basis der Radulasack sowie der extrem lange,
kniuelig aufgewickelte Gang (entknduelt etwa 16
cm lang) der groBen, flach-nierenformigen Gift-
driise einmiindet; diese muskulos, groBtenteils quer-
gestreift, anterior papillés. Mittlerer Osophagus mit
kréftiger dorsaler Falte.

Radula (Abb.T3/1,2) aus 12 Paar einheitlich
geformten Zahnen (in ublicher Aufrollung), die
jeweils 7.5 mm lang sind (sieche Anmerkung). Der
1. Widerhaken liegt etwa 0.6-0.7 mm unterhalb der
Primérspitze, der 2. gegeniiber und etwas unterhalb
des 1. Widerhakens; ein 3., breiter und langer Wi-
derhaken terminiert etwa 2 mm von der Primér-
spitze entfernt und zeigt eine nach innen gebogene,
kleine Spitze. Die Zahnbasis, in die der Gift-
schlauch miindet, ist hufformig.

Bandel (1984) bildete einen 1.3 mm langen Zahn eines
juvenilen C. striatus ab, James (1980) einen 12.1 mm langen
Zahn von einem Adultus mit 12.8 cm Gehéusehohe. Das zum
hier abgebildeten Zahn passende Gehause ist 8 cm hoch, d.h.
die Korrelation zwischen Gehduse- und Radulazahnlénge ist
+ linear. Der Zahntypus ist charakteristisch fir Conus s.l.
spp. die Fische erbeuten (siehe Nybakken, 1990).

Genitaltrakt: Weibchen nicht unter-
sucht; ménnlicher Gonodukt im pallialen Bereich
intern verlaufend, an Penisspitze miindend; Penis
einfach, muskulds, lateral abgeflacht, dimn-finger-
formig bzw. dick-tentakelférmig;, Penisbasis weit
posterior, d.h. in grofem Abstand zu Kopfbereich.

Sonstiges: Fub, Siphonallappen und Kopf
braungefleckt (auf beige); Full muskulds, méiBig
groB, mit winzigem, hornigem Operculum. Mantel
sehr diinn und transparent; Mantelrand mit grofem,
muskulésem Siphonallappen, ansonsten glattrandig.
Visceralmasse, trotz gedrungener Form, relativ
groB}, insbesondere Niere und Mitteldarmdriise.
Kopf mit Schnauze; maximal lateral ansitzende
kurze Tentakel, mit endstindigen Augen.

3.10.1.3. Eigelege und friihontogenetische Ent-
wicklung

Eigelege und Embryonalentwicklung: Eine zusam-
menfassende Ubersicht gaben bereits Kohn und
Perron (1994), jedoch ohne vergleichende Analyse
der Gehdusemerkmale.
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Der Laich setzt sich aus seitlich abgeflachten,
vasenformigen Eikapseln mit glatter bis faltiger
Oberflachenstruktur zusammen, die auf einer Ebene
in Reihen (u.a. Bandel, 1976d; Barash & Zenziper,
1980; D’Asaro, 1970a, 1970b, 1986b; Kohn, 1978;
Lamy, 1928; Smith et al., 1989; Thorson, 1940a;
Winner, 1985; eigene Beobachtungen) oder in meh-
reren Ebenen, dann auch als kommunale Gelege,
geballt bis aufgetiirmt werden (u.a. Bandel, 1976d,;
Kohn & Perron 1994; Ostergaard, 1950; Penchas-
zadeh, 1984; Risbec, 1931). Die Eikapseln werden
an primdre und sekundire Hartsubstrate geklebt,
auch an Gehéuse konspezifischer Individuen (Pen-
chaszadeh, 1984). C. figulinus legt zur Veran-
kerung einen Strang mit leeren Eikapseln in den
Sand, auf den dann mit Eiern gefiillte Kapseln
geheftet werden (Kohn, 1959). In der Regel werden
einige Dutzend Kapseln abgelaicht, teilweise deut-
lich mehr, zB. bei C victoriae etwa 130
(extrapoliert von Kohn & Perron, 1994). Die Kap-
seln werden jeweils mit 4 - zB. C. serranegrae (in
Rolan, 1990) - bis zu 53500 Eiern aufgefulit: C.
vexillum (in Kohn, 1961). Ein Gelege von C.
Jjaspideus enthilt um die 30 (D"Asaro, 1986b), das
von C. vexillum tber 1500000 Eier (Kohn &
Perron, 1994).

Holokapsuldre frihontogenetische Entwicklung
wird mit viel Eiklar durchgefithrt - z.B. bet C.
ventricosus (Bandel, 1975a). Das Fressen von
Nahreiern wurde bisher nicht nachgewiesen.
Embryonen, die sich zu planktotrophen Veligern
entwickeln, schliipfen mit einem bilobaten, semi-
planktische Larven mit einem kleinen quadrilobaten
Velum. Im ersten Fall ist das Operculum voll
funktionstiichtig, im zweiten Fall bereits etwas
reduziert (Ostergaard, 1950; Thorson, 1940a;
Zehra & Perveen, 1991).

Die Gehduse der Embryonen ohne anschlies-
sende planktotrophe Phase erreichen relativ
einheitlich 1.7 skulpturlose Windungen - z.B. C.
ventricosus (in Bandel, 1975a) oder C. pusio (in
Costa, 1994) (siche auch Neubeschreibung). Die
apikalen Durchmesser liegen zwischen 0.5 mm
(z.B. C. cuneolus in Rolan, 1985) und 1.7 mm
(zB. C. melvilli in Rockel et al, 1995). Die
Gehduseform ist schon Conus-dhnlich, und dement-
sprechend ibertrifft die Hohe den Durchmesser bei
weitem (etwa 1.5 bis 2fach).

Die Schlupfschalen der planktotrophen Veliger
bestehen aus 0.9 bis 1.2 Windungen und liegen im
Durchmesser zwischen 0.2 mm und etwa 0.7 mm
(siche Anmerkung), die meisten um 0.3 mm. Skulp-
turelemente sind Tuberkel, die teilweise spiralig
angeordnet sind (Bandel, 1975b; eigene Beobach-
tungen). In einem Fall wurde Axialberippung doku-
mentiert (sieche Anmerkung).
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In ihrer tabellarischen Zusammenstellung gaben Kohn und
Perron (1994) die Grofle der Schliipflinge an, ohne jedoch
iiber die Mefmethodik aufzukliren, insbesondere, ob
tatsdchlich nur das Gehaduse vermessen wurde. Einige Daten
sind zudem nicht nachvollziehbar: z.B. wird Thorson (1940a)
zitiert, der einen Schlipfling von C. tessulatus (mit einem
Gehidusedurchmesser von 0.7-0.8 mm) aus dem Persischen
Golf beschrieb und vermutete, daf3 die pelagische Phase "will
probably be of no long duration" (Thorson, 1940a: 212).
Kohn und Perron (1994) machten aus diesem Zitat eine
planktonische Phase von 19 Tagen Dauer. Nach Rockel et al.
(1995) kommt C. tessulatus gar nicht im Persischen Golf vor.

Rockel et al. (1995) bildeten einen Protoconch (unscharf
lichtmikroskopisch) voit Conus korni ab, der Axialberippung
zeigt, dhnlich wie bei manchen Turriden (s.u.). Der
Protoconch hat nur etwas mehr als zwei Windungen und C.
korni eine sehr regionale Verbreitung (Horn von Afrika), so
dal wohl eine nicht-planktotrophe frithontogenetische
Entwicklung angenommen werden kann.

Coniden haben mehrheitlich eine planktotrophe Larval-
phase (siehe néchster Abschnitt). Der prozentuale Anteil der
Arten mit nicht-planktotropher Frithontogenese ist im atlan-
tischen Raum deutlich héher als im Indo-Pazifik. Das Fehlen
von Nahreierfressen als frilhontogenetische Eméhrungs-
strategie ist bemerkenswert. Die extremen K-Strategen
zeigen zu den extremen R-Strategen ein Reproduktions-
verhiltnis von bis zu 1 : 50000.

Planktotrophe Larvalentwicklung: Das anfangs
bilobate Velum entwickelt im Laufe der Larval-
phase vier lange, schlanke Loben von jeweils etwa
doppelter Gehiduselange (Kohn & Perron, 1994;
Perron, 1981, 1982).

Der Veliger von C. abbreviatus schwamm 32
Tage bevor er metamorphisierte (Perron, 1981),
eine Zeit, die ausreichen muB}, um die Entfernung
zwischen den Hawaii und Marshall Inseln zu iiber-
briicken (auch unter Ausnutzung von Zwischen-
stopps, z.B. am Johnston Atoll, sind 1500 km
bathyaler bis abyssaler Ozean am Stiick zuriick-
zulegen), da diese Art in den jeweiligen Regionen
nachgewiesen ist (Rockel et al., 1995). C. lividus
soll sogar eine freie Larvalphase von durch-
schnittlich 50 Tagen haben (Perron & Kohn, 1985).
Diese Art ist im gesamten warmen Indo-West-
pazifik verbreitet, einschlieBlich etwa der Hawaii-
oder der Gesellschafts-Inseln (Rockel et al., 1993).
Die Biogeographic der atlantischen Coniden ist
noch sehr undurchsichtig, und aus dem pelagischen
Plankton des Atlantiks sind bisher keine Conus-
Larven beschrieben (siche z.B. Simroth, 1895;
Laursen, 1981).

Die Veliger fiigen der Embryonalwindung bis
zu 4.5 Larvalwindungen hinzu, die mit einer mehr
oder weniger deutlich ausgeprigten Suturalleiste
und feinen Tuberkeln skulpturiert sind (bei Rockel
et al., 1995 prinzipiell als glatt beschrieben). Kom-
plette Larvalgehduse haben ein Verhiltnis von
Hohe zu Breite von etwa 2 zu 1. Charakteristisches
Merkmal ist ein etwas schrdg nach vorne ausge-
richteter, breit-laschiger Larvalhaken (Abb.T10/2).

Lebour (1945) bildete eine frei schwimmende Larve mit 6-
lappigem Velum ab, die sie Conus mus zuordnete. Das
skizzierte Larvalgehduse zeigt jedoch Affinititen sowohl zu
Strombiden (generelle Form inklusive kurzer Siphonal-
ausguB) als auch zu Atlantiden (Schalenschlitz). In beiden
Gruppen sind planktotrophe Larven mit 6-lobigem Velum
nachgewiesen (siehe Bandel et al., 1997).

NEUBESCHREIBUNG einiger Protoconche:

Conus sp. 1 (Abb.T10/1): 5.5 Windungen,
etwa 1.9 mm hoch und mit einem Durchmesser von
0.9 mm, davon die 1. Windung 0.23 mm; Embryo-
nalschale endet bereits bei 0.9 Windungen, die etwa
0.2 mm durchmessen, eine typisch aufgeblihte
Initialkappe und feine Tuberkel zeigen. Der Uber-
gang zu den Larvalwindungen ist (neben der An-
wachsdrangung) durch das Einsetzen einer subsutu-
ralen Spiralleiste gekennzeichnet, bis auf einige
winzige Tuberkel und die Anwachsstreifung sind
die Larvalwindungen ansonsten glatt. Die AuBen-
lippe der Apertur ist verdickt, kriftig geschwungen
und mit einem breit-gerundeten, etwas nach anterior
ausgerichteten Larvalhaken versehen. Die Larve
war planktotroph.

Diesem Protoconch sehr dhnlich ist ein Larval-
gehduse aus dem Roten Meer, ebenfalls aus 5.5
Windungen, jedoch mit 0.8 mm Durchmessser bei
einer Hohe von 1.6 mm und mit etwas mehr
Tuberkeln besetzt (Abb.T10/2,3).

Conus sp. 2 (Abb.T10/4-6): 3.7 Windungen
mit einem Durchmesser von 0.65 mm, davon die
erste Windung 0.24 mm (entspricht Embryonal-
schale) und aufgebldhter Initialkappe; schwach
ausgeprigte subsuturale Spiralleiste auf Larval-
windungen vorhanden; simtliche Windungen mit
Tuberkeln besetzt. Aufenlippe der terminalen
Larvalgehduse-Apertur verdickt; Larvalhaken von
Juvenilwindung iiberdeckt, das Vorhandensein
jedoch durch den suprasuturalen Verlauf der
Anwachsstreifung nachzuweisen. Die Larve war
planktotroph.

Conus sp. 3 (Abb.T10/7): 1.7 Windungen mit
emem Durchmesser von 1.15 mm, davon die erste
Windung 1.05 mm. Hoéhe etwa 2.2 mm. Initial-
kappe aufgebliht; eine rudimentdr ausgepragte
subsuturale Spiralleiste auf terminalen 0.7 Windun-
gen vorhanden, ansonsten glatt; AperturauBenlippe
einfach. Die Larve war nicht-planktotroph.

3.10.2. Terebridae MOERCH, 1852

Die Terebriden erscheinen morphologisch #hnlich
homogen wie die Conidae. Vaught (1989) listete
acht Gattungen auf, allerdings ohne Diagnosen.
Bratcher und Cernohorsky (1987) klassifizierten in
ihrer Monographie "Living Terebras of the world"



vier Gattungen, von denen sie Terenolla als mog-
liche Columbellide ansahen. Da es von Terenolla
keinerlei anatomische Daten gibt und das Gehduse
nicht charakteristisch terebrid ist, wird diese hier
nicht beriicksichtigt. Impages sahen Bratcher und
Cernohorsky (1987) als Untergattung von Hastula
an. Die morphologischen Unterschiede der beiden
Taxa sind jedoch nicht weniger groB als z.B.
zwischen Hastula und Terebra, so daB Impages

hier gleichberechtigt abgehandelt wird. Die vierte,

jedoch fragliche (siche Anmerkung Anatomie)
Gattung ist Duplicaria, die oft als Diplomeriza
bezeichnet wird (z.B. in Steyn & Lussi, 1998 oder
Vaught, 1989), welches jedoch ein jiingeres Syno-
nym ist. Auf die taxonomischen Verwicklungen
gingen Bratcher und Cernohorsky (1987) ein.

3.10.2.1. Verbreitung und Okologie

Terebriden haben eine pantropische und subtro-
pische Verbreitung, mit Schwerpunkt auf den
indopazifischen Raum (u.a. Abbott & Dance, 1982;
Bosch et al., 1995; Bouchet, 1982; Bratcher, 1988;
Bratcher & Cemnohorsky, 1982, 1987; Hinton,
1972; Hirase, 1917; Keen, 1971; Springsteen &
Leobrera, 1986; Steyn & Lussi, 1998; Wells et al.,
1990; Wilson, 1994; eigene Beobachtungen),
inklusive isolierter Archipele wie die Hawaii-Inseln
(Kay, 1979) oder Kokosinseln (Maes, 1967).
Einige Arten haben, in den entsprechenden Brei-
tengraden, gesamt-indowestpazifische Verbreitung.
Amphiatlantisch lebende Arten sind bisher nicht
sicher nachgewiesen (siche Anmerkung, vergl.
Abbott, 1974; Bouchet, 1982; Cosel, 1982; Rios,
1975). Geographische Extreme repréisentieren
Terebra tristis, die aus siidneuseeldndischen
Gewissern bis an den 48. Breitengrad heran nach-
gewiesen ist (Powell, 1979: Duplicaria tristis) und
T. patagonica, die u.a. vor Sudchile gedreged
wurde (Bratcher & Cernohorsky, 1987: T. gemmu-
lata).

Terebridae sind in der Regel Weichsubstrat-
bewohner des Intertidals und Sublitorals. Einige
Arten leben bathyal - z.B. Terebra nassula bis
1280 m (in Bratcher & Cernohorsky, 1987). Viele
Arten sind relativ tiefentolerant und kommen vom
Intertidal bis etwa 100 m Wassertiefe vor; 1.
amoena z.B. von 2-233 m (in Bratcher &
Cernohorsky, 1987). Die meisten Arten ziehen sich
mit ihrem FuB durch das Substrat (flach
eingegraben) - propodiale Lappen bedecken dabei
einen Teil des Gehduses (vergl. Naticoidea) - und
hinterlassen charakteristische Spuren (eigene Beob-
achtungen). Das Sediment wird insbesondere nachts
verlassen, tagsiiber z.B. auch als Fluchtreflex,
wobei manche Arten den Ful einsetzen, um sich
von einer Wellenbewegung forttragen zu lassen
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(Bandel & Wedler, 1987; eigene Beobachtungen),
oder bei der Positionierung in der Brandungszone,
die von einigen Arten als Habitat praferiert wird
(Bandel & Wedler, 1987; Bratcher & Cernohorsky,
1987).

Das Nahrungsspektrum umfait wohl aus-
schlieBlich wurmférmige Beute, insbesondere
Polychaeten und Hemichordaten, die teilweise mit
Hilfe von Gift paralysiert werden (Bandel &
Wedler, 1987; Bratcher & Cernohorsky, 1987,
Miller, 1971, 1979). Ahnlich stark wirkende Gifte
wie sie bei manchen Conus spp. auftreten, sind fiir
Terebriden bisher nicht nachgewiesen. Die Einver-
leibung der Beute erfolgt oftmals mit Unterstiitzung
einer Pseudoproboscis (s.u.). Generalisten sind
nicht bekannt, jedoch Spezialisten wie 7. faurina,
die nur solche Polychaeten erbeutet, die im ruhigen
Wasser leben, wo SiilBwasser unterhalb des Stran-
des austritt (Bandel & Wedler, 1987). FreBfeinde
der Terebriden sind insbesondere unter den
bohrenden Schnecken (z.B. Naticiden), Octopoden
und Krebsen zu finden (Signor, 1985; Vermeij et
al,, 1980, eigene Beobachtungen).

Intraspezifische Variationsbreiten einerseits und interspezi-
fische Ubereinstimmungen andererseits erschweren eine
biogeographische Analyse auf Basis der Teleoconche.
Indizien fiir Fehlinterpretationen liefern Arten wie Terebra
commaculata, mit "1% mamillate whorls" (Bratcher &
Cernohorsky, 1987: 64), also eindeutig ohne planktotrophe
Larvalphase, die eine Verbreitung von Sansibar bis zu den
Salomonen haben soll, oder Impages cinereus, die nach
Bratcher und Cernohorsky (1987) amphiatlantisch vorkommt,
jedoch nach Bandel (1975b) eine nichi-planktotrophe
Frithontogenese zeigt.

3.10.2.2. Adultgehiiusemorphologie und Anatomie

Adultgehdusemorphologie: Gehdusehohen zwischen
8 mm - zB. T. fuscocincta (in Bratcher &
Cernohorsky, 1987) - und 27 cm: 7. maculata (in
Bratcher & Cernohorsky, 1987). Hastula spp.
liegen im Bereich von 1-6 cm, Impages spp. von
2.5-8 cm und Duplicaria spp. von 1.5-9 cm;
ausnahmslos hochturmférmig (Abb.77; Terebra
bedeutet "Bohrer"), aus bis zu 40 Windungen - z.B.
T. triseriata (in Bosch et al., 1995); Hohe zu Breite
zwischen 3 : 1 und 10 : 1. Apertur stets klein, bei
Impages posterior spitzer als bei anderen Gattun-
gen; kurzer anteriorer Siphonalausguf}, hdufig mit
columellarer Fasciole als Fortfithrung der inneren
Columellarfalten. Skulpturelle Elemente meist
mafBig ausgeprigt, jedoch in der Regel vorhanden;
wenn gemeinsam auftretend, dann axiale Rippen
haufig dominanter als Spiralskulptur; oftmals mit
subsuturaler Pseudosutur, bei Duplicaria kriftig
entwickelt; knotige Skulptur insbesondere bei
Terebra und Duplicaria. Kalkige Schale gewohn-
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lich dick, Periostracum diinn; Farbmuster meist
vorhanden (Literatur: siche Verbreitung).

Die meisten Gehduse zeigen ausgeheilte, insbesondere wih-
rend der pri-adulten Phase zugefiigte, Briiche der #uBeren
Apertur (eigene Beobachtungen). Die relative Dickschalig-
keit (Hohlraum zu Schalendicke) ist bei Terebriden sehr viel
grofler als bei Coniden, die zwar vergleichbar dicke Schalen
haben, jedoch einen sehr viel groBeren Innenraum. Folglich
ist die Schlagstabilitit, etwa gegen gonodactyloide, decapode
Crustacea bei Terebriden sehr viel hoher. Die Gehéuse-

Abb.77. Gehausetypen rezenter Terebridae. Ohne Malstab.

Anatomie: Ubersicht: FuB méBig groB, mit
teilweise breiten propodialen und metapodialen
Lappen; diinnes bis relativ dickes Operculum, das
deutlich kleiner als die Apertur ist. Mantelhéhle
ziemlich lang und flach. Mantel sehr diinn; vorderer
Mantelrand zu groflem Siphonalrohr geformt, das
nur wenig retrahierbar ist - ansonsten undiffe-
renziert. Kopf beulig, mit mehr oder weniger lang
ausgezogener Pseudoproboscis; Fiihler kurz oder

-l

Abb.78: Radulazéhne von a) Duplicaria duplicata (nach Troschel, 1865);

nach Bandel, 1984). Ohne Maf3stab.

Vorderer Nahrungstrakt: Kurze
bis lange, intraembolische oder polyembolische
Proboscis (u.a. Amaudrut, 1898; Auffenberg &
Lee, 1988; Bouvier, 1887, B.A. Miller, 1970,
1975, 1979; J.A. Miller, 1989; Risbec, 1955;
Taylor, 1990). Pseudoproboscis unterschiedlich
lang; teilweise mit akzessorischem Erndhrungs-
tentakel. Einige Arten zeigen Radula mit Basal-
membran und entsprechende Odontophoren, jedoch
keine Kiefer; Buccalmasse sonst vollig reduziert,
Radulazéhne dann ohne Basalmembran oder génz-

verletzungen zeigen denn auch ziemlich eindeutig, daff
Frefifeinde sich darauf beschrinken zu versuchen, das
Gehéuse von der Miindung her aufzubrechen, wo die Schale
gewohnlich auch am dtinnsten ist. Die kleine Gehéduseapertur
der Terebriden verhindert jedoch, da8 z.B. grofle Krebs-
scheren sinnvoll zupacken koénnen. Hinzu kommt, daB sich
die Tiere mit einem extrem weit zuriick, annihernd apikal
ansetzenden Columellarmuskel (s.u.) weit in das Gehiuse
zuriickziehen konnen. Diese Funktionsmorphologie ist
sicherlich mitverantwortlich fiir den evolutiven Erfolg der
Terebridae.

fehlend; Augen endstindig, etwa median oder feh-
lend. Kopf, Sipho und Ful gewéhnlich einfarbig.

Mantelhdhlenorgane: Kieme mono-
pectinat, schmal, spitz zulaufend und relativ weit
entfernt vom Mantelrand terminierend. Osphradium
bipectinat, groB, etwa 2/3 der Kiemenlinge, deren
vorderen Abschnitt einnehmend. Hypobranchial-
driise nicht dokumentiert, laut Miller (1975) jedoch
vorhanden.

c

b) Impages cinereus und Terebra sp. (beide

lich fehlend. Paarige, mehr oder weniger traubige
Speicheldriisen; akzessorische Speicheldriisen sack-
formig - paarig, in Einzahl oder fehlend; Giftdriise
erbsen- bis nierenférmig, nur dort vorhanden, wo
Radulazihne hohl (dann buccaler Sphincter vor-
handen) und einzige Driise mit Gang (dieser deut-
lich kiirzer als bei Conidae) durch den Nervenring.
Giftdriisengang miindet dort, wo Radulasack an
Buccalhohle ansetzt, primare Speicheldriisen miin-
den im gleichen Bereich, akzessorische Speichel-
driise(n) direkt oberhalb der Buccalhohle.



Radulazihne (Abb.78), falls vorhanden, bis auf
Marginalia-Paare reduziert; diese bei Duplicaria
sichelférmig und solide (d.h., nicht hohl) und in
Querreihen einer Radulamembran aufsitzend. An-
sonsten Radulamembran nicht ausgebildet und
Zahne paarig im Radulasack liegend; diese dann
hohl (eingerollt), spitz, teilweise mit kleinen Wider-
haken etwas unterhalb der Spitze, bei Hastula
hectica mittlerer Bereich des Schaftes perforiert
(Troschel, 1865); Zihne von etwa 0.1 bis 1 mm
Linge (Bandel, 1984; Barnard, 1958; Bouvier,
1887; Marcus & Marcus, 1960; Mills, 1977,
Morrison, 1968; Rudman, 1969; Taylor, 1990;
Troschel, 1865).

Genitaltrakt: Geschlechter getrennt;
weiblicher Genitaltrakt nicht dokumentiert (siche
Anmerkungen); vom ménnlichen Pendant lediglich
der Penis; dieser ist sehr lang, lateral etwas abge-
plattet, terminal dicker als basal (+ keulenformig),
mit endstdndiger kleiner Papille; Samengang ge-
schlossen (siche Anmerkung), in Penisbasis eintre-
tend und an Papille 6ffnend. Penis entspringt in
deutlichem Abstand zum Kopfbereich (Cernohor-
sky & Jennings, 1966; eigene Beobachtungen).

Abb.78: Zentralnervensystem von Terebra crenulata (=
dimidiata) (nach Bouvier, 1887). Ohne MaRstab.

Nervensystem: Cerebralganglien rand-
lich miteinander verschmolzen; Pleuralganglien den
Cerebralganglien direkt anliegend oder mit kurzem
Konnektiv abgesetzt. Subintestinalganglion zwi-
schen Pleuralganglien eingeriickt, teilweise dem
linken Pleuralganglion direkt anliegend; Supra-
intestinalganglion mit relativ kurzem bis méaBig
langem Konnektiv vom rechten Pleuralganglion
abgesetzt. Pedalganglien ovoid, eng aneinanderlie-
gend, jeweils etwa von der GroBe wie entspre-
chende Cerebropleuralbereiche, Konnektive zum
Cerebropleuralkomplex kurz bis maBig lang, teil-
weise asymmetrisch lang (Bouvier, 1887; Risbec,
1955; Abb.79).
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Rudman (1969) untersuchte Pervicacia tristis, auf der er
dann die Familie Pervicaciidae basierte. Powell (1979) sah
Pervicacia als Untergattung von Duplicaria an. Bratcher und
Cemohorsky (1987), Taylor (1990) oder Thiele (1929)
stellten P. tristis zu Terebra. Sowohl Duplicaria als anch
Pervicacia zeigen solide, d.h. keine hohlen Marginalzihne,
die auf einer Radulamembran befestigt sind. Das aus-
schlielliche Vorhandensein von Marginalzdhnen ist ein
Reduktionsmerkmal, das der Radulamembran ein symplesio-
morpher Charakter. Pervicacia wnd Duplicaria sind auch
sonst weitgehend durch Reduktionsmerkmale charakterisiert
(siehe Rudman, 1969, Taylor, 1990; Taylor et al., 1993), was
wohl eine schlechte Grundlage zur Postulierung von
Verwandtschaftsbeziehungen darstellt. Die systematische
Stellung der beiden Gattungen mulB} vorerst offen bleiben.
Eine Systematisierung unter den Turriden scheint ebenfalls
mdéglich (vergl. Gesamtanalyse).

Taylor (1990) dokumentierte, dal neben Terebra tristis
(= Pervicacia wristis) auch Terebra nassoides solide Margi-
nalia auf einer Radulamembran trigt. Terebra nassoides
zeigt die gleichen Reduktionsmerkmale wie Pervicacia/
Duplicaria, jedoch kein abgeleitetes Merkmal, welches die
Zuordnung zur Gattung Terebra begriinden konnte.

Es tiberrascht, daf} sowohl bei den Conidae als auch bei
den Terebridae der weibliche Genitaltrakt nicht untersucht
ist. Die im Gegensatz dazu stehende Vielzahl anatomischer
Untersuchungen an vorderen Nahrungstrakten impliziert, daf
die entsprechenden Autoren wohl deren Faszination (Gifi-
driise, Injektionsradulazéhne, etc.) erlegen sind und komplet-
te Anatomien nicht von primdrem Interesse waren.

Cernohorsky und Jennings (1966) skizzierten den Penis
einer Terebride mit moglicherweise offener Samenrinne,
gingen jedoch im Text nicht darauf ein.

NEUBESCHREIBUNG einer Anatomie:

Terebra crenulata (= dimidiata; siche Anmerkung)
(Abb.80) - Kurznotiz: Ful} relativ kurz, mit breiten
Propodial- und weniger ausgeprigten Metapodial-
lappen; Operculum posterior gezackt, relativ klein -
kompletter VerschluB etwa zwei Gehdusewin-
dungen aufivirts moglich. Kopf mit kurzen, weit
lateral ansitzenden Tentakeln; Augen endstindig;
Pseudoproboscis total invaginabel; Nahrungstrakt
ohne Radula, Giftdriise und akzessorische Speichel-
driise. Mantelhohle relativ lang und flach; Mantel
sehr diinn, so daf Kieme und Osphradium detail-
liert durchscheinen; Hypobranchialdriise nicht
nachgewiesen; Kieme mit beigefarbenen Lamellen,
monopectinat, relativ klein, terminal nach anterior
biegend, Osphradium mit hellbraunen Lamellen,
bipectinat, vergleichsweise groB (im vorderen
Bereich breiter als die Kieme), der Kieme direkt
anliegend und etwa auf gleicher Hohe terminierend
- dort, wo der Siphonallappen ansetzt und jenseits
des ansonsten undifferenzierten Mantelrandes eine
extrem lange (13 mm im retrahierten Zustand!),
muskuldse Rinne formt. Penis etwa 15 mm lang - in
Ruhestellung die gesamte Linge der Mantelhohle
einnehmend - keulenférmig, mit terminaler Papille,
an welcher der Samengang austritt; pallialer Gono-
dukt geschlossen, verlduft exponiert entlang der
Mantel-Leibeshéhlenwand-Falte; Penis entspringt
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dextrolateral, in deutlicher Entfernung zu Kopf-
tentakeln. Visceralmasse multispiral, dem Gehéuse
entsprechend langgezogen; bis nahezu apikal von

kriftigem Retraktormuskel durchzogen, der es dem
Tier erlaubt, sich weit in das Gehiuse zuriick-
zuziehen.

Abb.80: Anatomische Skizzen von Terebra crenulata; a) linksseitige Ubersicht mit durchscheinenden Mantelhéhlen-
organen und b) rechter vorderer Kdrperabschnitt mit Penis. MaRstabslinie = 1 cm.

In entsprechenden Werken tiiber die Terebridae (z.B.
Bratcher & Cernohorsky, 1987, Wilson, 1994) werden die
Adultgehdusemerkmale von Terebra dimidiata gewdhnlich
so beschrieben, dal diese Art auch in die Diagnose der
allerdings variableren kongenerischen 7. crenulata fillt. Hier
erfolgte der Vergleich der Protoconche, der ebenfalls keine
signifikanten morphologischen Unterschiede erbrachte. Da
die "Arten" zudem auch noch den gleichen Verbreitungsraum
einnehmen, gibt es ausreichend Griinde, 7. dimidiata (Linné,
1758; Syst. Nat. ed. 10: 742) als jingeres Synonym von 7.
crenulata (Linné, 1758; Syst. Nat. ed. 10: 741) anzusehen.

3.10.2.3. Eigelege und frithontogenetische Ent-
wicklung

Eigelege und Embryonalentwicklung: Bouchets
Behauptung (1982), "Les pontes des Terebridae ne
sont pas connues”, trifft zwar nicht ganz zu, zeigt
jedoch, wie wenig tber die Frihontogenese der
Terebriden bekannt ist.

Die Eikapsel von Impages inconstans ist hoch-
kuppelformig, wird an grobere Sandkoérmer (im
Sinne von Korngrofie) geheftet und enthilt etwa 40
Eier (Miller, 1979), die sich wohl zu planktotro-
phen Veligern entwickeln, da Bratcher und Cerno-
horsky (1987) den entsprechenden Protoconch mit
3.5 Windungen angaben. Der Laich von Impages
cinereus setzt sich aus flach-kuppelférmigen
Eikapseln zusammen, die mit iiberstehenden Basal-
membranen, ohne erkennbare Ordnung, an eine
Muschelschale geklebt wurden. Jede Kapsel enthielt
2 Embryonen, die vor dem Schlupf metamorphi-
sierten (Bandel, 1976d). Das entsprechende Em-
bryonalgehduse besteht aus etwa 1.5 Windungen;
erste Windung glatt (aufler Anwachsstreifung),

dann Auspragung kréftiger Spiral- und Axial-
skulptur, die bereits der Juvenilschale entspricht
(Bandel, 1975b); Durchmesser etwa 0.8 mm, Héhe
etwa 1.2 mm. Die Eikapseln von Duplicaria gouldi
sind ballonférmig, werden mit einem diinnen Stiel
an Sandkorner geheftet und enthalten jeweils 6-8
Embryonen, die ohne planktotrophe Larvalphase
metamorphisieren (Miller, 1975).

AuBer dem bereits beschriebenen, sind keine
Embryonalgehduse dokumentiert (sieche Anmer-
kung). Es kénnen jedoch die Daten der nachfolgen-
den Neubeschreibungen zusammengefat werden:
Eine Windung bei sich anschlieBendem Larval-
gehduse; Durchmesser 0.18-0.22 mm,. zumindest
bei einigen Arten mit Tuberkeln skulpturiert, die zu
Spiralleisten zusammenriicken kénnen. 1.5 bis 2(?)
Windungen ohne planktotrophe Phase im AnschluB;
apikaler Durchmesser 0.4 bis 0.9 mm, Schale glatt
bzw. terminal bereits mit Juvenilskulptur.

Die iiberwiegend endobenthische Lebensweise der Terebri-
den bedingt, daf selbst an vielen Adultgehdusen der Proto-
conch noch erhalten ist, da mechanische Beanspruchung (im
Gegensatz zu Hartsubstraten) relativ gering ist und Bohror-
ganismen kaum Chancen zur Ansiedlung bekommen. Mikro-
skulpturen werden allerdings auch durch Weichsubstrate
abgerieben (s.u.), sogar friiher als bei Hartsubstratbewohner.

Bratcher und Cemohorsky (1987) beschrieben fiir
Terebra walkeri einen Protoconch mit 2 Windungen, von
denen die zweite mit 10 Axialrippen skulpturiert ist.
Moglicherweise handelt es sich um keine Terebride, sondern
um eine Tumride, bei denen entsprechende Protoconche
bekannt sind (s.u.). Eine morphologisch sehr #hnliche
"Ausnalume" gibt es allerdings auch bei den Coniden (s.0.)
und der entsprechende Umbau (Reduktion Larvalgehduse)



kénnte auch als gemeinsames genetisches Potential inter-
pretiert werden (vergl. "Zeitachse der Evolution").

Planktotrophe Larvalentwicklung: Die einzige
Dokumentation einer frei schwimmenden Larve
stammt von Taylor (1975 in Kay, 1979); die den
Veliger von Hastula strigilata (siche Anmerkung)
mit einem multispiralen Gehause (etwa 5 Win-
dungen) und vier relativ schlanken Velarlappen von
etwa 1.5facher Gehduselange skizzierte.

Die Veliger fiigen der Embryonalwindung 1.5-4
Larvalwindungen hinzu, die mit einer einfachen
oder doppelten Suturalleiste (Bratcher & Cerno-
horsky, 1987; Taylor, 1975 in Kay, 1979; eigene
Beobachtungen) und teilweise mit Tuberkeln skulp-
turiert sind (s.u.); axialer Wulst kurz vor Ubergang
zum Teleoconch. Apertur ziemlich klein, Auflen-
lippe nur schwach geschwungen. Verhéltnis Hohe
zu Breite meist etwa 1.5 : 1.

Nach den von Bouchet (1982) und Bratcher und Cernohorsky
(1987) angegebenen, sowie eigenen Protoconch-Daten,
durchliuft die Mehrzahl der etwa 300 bekannten Arten eine
planktotrophe Larvalphase. Das Verhdltnis planktotroph zu
nicht-planktotroph betragt bei Hastula uwnd Terebra etwa 2 :
1, bei Impages etwa 3 : 1 und bei Duplicaria etwa 1 : 4.
Insgesamt liegt der Anteil von Arten mit planktotropher
Frithontogenese niedriger als z.B. bei den Conidae.

Die von Taylor (1975 in Kay, 1979) skizzierte Larve
(etwa 5 Windungen) ist sicherlich eine Terebride, walir-
scheinlich jedoch nicht Hastula strigilata, deren Protoconch
hier als paucispiral (— nicht-planktotroph) dokumentiert
werden kann. Andererseits berichteten Bratcher und Cerno-
horsky (1987) fiir die gleiche Art von einer weiten indo-
pazifischen Verbreitung und einem Protoconch mit 3.5-4
Windungen. Es handelt sich somit um drei verschiedene
Arten.

Der Protoconch von Hastula rufopunctata wird von
Bratcher und Cemohorsky (1987) mit 1.5 Windungen, also
ohne Larvalgehduse angegeben (hier: 5 Windungen). Die
Verbreitung geben die Autoren mit "From South Africa to
Japan and Western Australia" an - ohne lange, freie Larval-
phase wohl kaum aufrecht zu erhalten.

Die Protoconche terebrider Schnecken mit plankto-
tropher Frithontogenese zeigen, trotz ihrer Skulpturarmut,
eute diagnostische Merkmale: Die terminale Windung zeigt
eine relative Verringerung der Windungszunahme, und kurz
vor dem Ubergang zum Teleoconch ist ein kréftiger Wulst
ausgebildet. In diesem Kontext charakteristisch ist anch das
zwischenzeitliche Vorspringen der Anwachsstreifung auf den
mittleren Larvalwindungen. Unterscheidungsmerkmale zwi-
schen Hastula s.1. und Terebra s.1. sind noch nicht signifikant
herausgearbeitet. Es deutet sich jedoch an, daf} bei Hastula
s.l. der Protoconch etwas schief dem Teleoconch aufliegt und
daf} eventuell nur bei Terebra s.1. eine suturale Doppelleiste
auftritt. Auf dieser Grundlage kann etwa ein bisher unbe-
schriebenes Larvalgehduse aus dem Roten Meer (Abb.T10/
8,9) mit hoher Wahrscheinlichkeit der Gattung Terebra s.l.
zugeordnet werden. Das abgebildete Larvalgehduse zeigt
Skulpturelemente, die méglicherweise an den Larvalgehiu-
sen der untersuchten Arten ebenfalls vorhanden waren,
jedoch, korreliert mit der endobenthischen Lebensweise der
metamorphisierten Schnecken, durch Sand abgeschliffen
werden (s.0.).
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NEUBESCHREIBUNG einiger Protoconche:

Hastula  hastata  (Abb.T10/10,11): 4.1-4.2
Windungen mit einem Durchmesser von 0.6 mm
(Hohe etwa 0.9 mm), davon die erste Windung 0.2
mm (entspricht Embryonalschale). Embryonal-
windung ohne Skulptur (feine Elemente eventuell
korrodiert); Larvalwindungen mit suturaler Leiste.
Mittlere Larvalwindungen mit vorspringender
Anwachsstreifung (= Sinusigera-Apertur); diese
spater orthoklin. Letzte Windung mit geringerem
Durchmesser als vorletzte; wulstige Verdickung
kurz vor Grenze zum Teleoconch. Die Larve war
planktotroph.

Hastula rufopunctata (Abb.T10/12). 5 Win-
dungen mit einem Durchmesser von 0.7 mm (Hohe
etwa 1.1 mm), davon die erste Windung 0.18 mm
(entspricht Embryonalschale). Embryonalwindung
ohne Skulptur (feine Elemente eventuell korrodiert);
Larvalwindungen mit suturaler Leiste. Letzte Win-
dung gewinnt kaum an Umfang; wulstige Verdik-
kung kurz vor Grenze zum Teleoconch. Die Larve
war planktotroph (siche Anmerkung).

Hastula strigilata (Abb.T10/13). 1.7 Win-
dungen mit einem Durchmesser von 0.4 mm, davon
die erste Windung etwa 0.36 mm. Anwachs-
streifung setzt bereits gegen Ende der ersten halben
Windung ein und bleibt alleiniges Skulpturelement.
AuBenlippe der terminalen Apertur etwas geschwun-
gen; Ubergang zum Teleoconch mehr oder weniger
graduell, durch Herausbildung axialer Rippen
gekennzeichnet. Die Larve war nicht-planktotroph.

Terebra crenulata (= dimidiata)(Abb.T10/14-
16): Etwa 4 Windungen mit einem Durchmesser
von 0.53-0.55 mm (Hohe etwa 0.9 mm), davon die
erste. Windung 0.22 mm (entspricht Embryonal-
schale). Embryonalwindung ohne Skulptur (feine
Elemente wéren sicherlich korrodiert); Larvalwin-
dungen mit suturaler Doppelleiste, oberes Element
etwas stirker ausgeprigt. Letzte Windung gewinnt
kaum an Umfang; wulstige Verdickung kurz vor
Grenze zum Teleoconch. Die Larve war plankto-
troph.

Terebra cf. protexta (Abb.T10/17). 1.5-1.6
glatte Windungen mit einem Durchmesser von 0.9
mm, davon die erste, aufgeblihte Windung 0.8 mm.
Die Larve war nicht-planktotroph.

3.10.3. Turridae SWAINSON, 1840

"The Turridae is the largest family in the Gastro-
poda with countless species " [Kilburn (in Wells,
1990) schatzte 4000 Arten]. "There is no consensus
about the subfamilial classification" (Wilson, 1994).
Powells (1966) subfamilidre Gliederung basiert fast
ausschlieflich auf Merkmalen der Adultgehduse.
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Eine phylogenetische Analyse, auf Basis von Radu-
lae, Operculae, Teleoconchen und Protoconchen,
nahm McLean (1971) vor, der 12 Unterfamilien
unterschied. Vaught (1989) listete sogar 15 Unter-
familien auf. Aufgrund der Komplexitat der Turri-
dae scheint es hier sinnvoll, ohne Leitlinien héherer
Taxonomie die Datensynthese vorzunehmen, kon-
krete Gattungen zu benennen und dann heraus-
filterbare evolutive Linien mit entsprechend pas-
senden subfamilidren Namen zu belegen (bet schét-
zungsweise 680 Gattungen und Untergattungen
(Bouchet, 1990b) keine ganz leichte Aufgabe).

Die einleitend zur Uberfamilie aufgestellte Behauptung, daf3
die Klassifikation von Taylor et al. (1993) "chaotisieren"
wiirde, soll hier an einem Beispiel aus den Turriden belegt
werden. Taylor et al. (1993) definierten die Taraninae
ausschlieBlich iiber Reduktionsmerkmale, u.a. das Fehlen
von Operculum, Radula, Proboscis, Speicheldriisen oder
Giftdriise, die sie gleichlantend in die Diagnose der
Daphnellinae einbezogen. Die Behauptung von Taylor et al.
(1993), daB Taraninae grundsétzlich paucispirale Proto-
conche haben (ein weiteres Reduktionsmerkmal!), wurde
bereits im Vorfeld von Bouchet und Warén (1980) widerlegt,
die Taranis malmi mit multispiralem Protoconch abbildeten.

3.10.3.1. Verbreitung und Okologie

Turriden sind tiber alle Langen- und Breitengrade
hinweg, intertidal bis abyssal verbreitet (u.v.a.
Bosch et al., 1995; Bouchet & Warén, 1980; Dell,
1990; Habe, 1968; Hinton, 1972; Kantor &
Sysoev, 1991b; Kay, 1979, 1990; Kilburn, 1983,
1985, 1986, 1988, 1994; Kozloff, 1996; McLean
& Poorman, 1971; Powell, 1964, 1966, 1967,
1969; Schepman, 1909; Springsteen & Leobrera,
1986; Steyn & Lussi, 1998; Wells, 1990, 1991,
Wilson, 1994),

3.10.3.2. Adultgehiiusemorphologie und Anatomie

Bouchet und Warén (1980) listeten fiir den
Nordost-Atlantik 16 Arten der Gattungen Bathy-
bela, Lusitanops, Benthomangelia, Gymnobela,
Irenosyrinx, Neopleurotomoides, Phymorhynchus,
Pleurotomella, Theta und Xanthodaphne auf, die
tiefer als 4000 m vordrangen, Theta vayssierei bis
5400 m (in gleicher Tiefe wurde im Nordwest-
Pazifik Aforia abyssalis gedredged (Sysoev &
Kantor, 1987)). Die Tiefentoleranzen sind bei
Arten, die unterhalb der durchlichteten Zone vor-
kommen relativ gro - z.B. Taranis moerchi von
etwa 150-3000 m oder Jrenosyrinx hypomela von
1900-4800 m (Bouchet & Warén, 1980).

Die Mehrzahl der Turriden lebt auf (und
teilweise in) Weichsubstraten, nicht wenige werden
jedoch an Riffen bzw. auf Riffplattformen (Maes,
1983) und einige Arten auch an Steinen angetroffen
(Bandel & Wedler, 1987, Graham, 1988; Maes,
1967, Wilson, 1994). In ihren Habitaten erbeuten
die Turriden vornehmlich Polychaeten (Delaunois
& Sheridan, 1989; Graham, 1988; Maes, 1967,
1983; Pearce, 1966; Shimek, 1977, 1983a, 1983¢;
Taylor, 1980), teilweise aber auch Sipunculiden -
z.B. Drillia cydia und Splendrillia culexensis
(Maes, 1983). Einige Turriden harpunieren ihre
Beute mit Radulahohlzdhnen und injizieren Gift
(vergl. Conidae und Terebridae).

Uber FreBfeinde ist wenig bekannt, zumindest
Naticiden sind sicher als solche nachgewiesen
(eigene Beobachtungen an Cytharella coarctata).
Verheilte Schalenbriiche sind hdufig und zeigen
Attacken von Crustaceen an (Maes, 1983, eigene
Beobachtungen).

Abb.81: Gehausetypen rezenter Turridae. Ohne MaRstab.



Adultgehidusemorphologie: Die Gehduse zeigen eine
groBe morphologische Spannbreite (Abb.81); etwa
fusiform, bucciniform, columbariform, mitriform,
terebriform, trichotropiform oder cerithiform (Lite-
ratur: sieche Verbreitung). Die kleinsten Gehduse
finden sich bei Taranis - z.B. T. borealis mit 3 mm
(in Bouchet & Warén, 1980); die grolen Gehiuse
sind insbesondere bei Gemmula, Lophiofoma und
Turris zu finden. T. crispa erreicht eine Gehéduse-
linge von 16 cm (Wilson, 1994) und ist damit wohl
die groBte Turride. Die Masse der Turriden hat
Gehiuse von 1-6 cm Hohe, davon liegt ein groBer
Teil bei 1-2 cm.

Die Gehduse sind in der Regel deutlich hoher
als breit und niemals breiter als hoch. Einheitliches
Merkmal ist ein Sinus der Aperturauflenlippe
(posteriorer  Siphonalausgufl), welcher  direkt
sutural, auf verschiedenen Positionen der Schulter
(bzw. der oberen Hilfte der Windung) oder genau
peripher liegen kann. Der Sinus ist teilweise nur als
flache Bucht ausgeprigt (z.B. bei Raphitoma), bei
anderen Arten als tiefer schmaler Schlitz (z.B. bei
Gemmula). Zwischen diesen beiden Extremen sind
alle Ubergange verwirklicht. Lange, anteriore
Siphonalausgiisse sind z.B. bei Turris, Gemmula,
Lophiotoma, Aforia oder Cochlespira zu finden;
diese sind kaum ausgeprigt bei Pleurotomella,
Lusitanops  oder  Thatcheria.  Skulpturierung
besteht in der Regel aus Spiralleisten und Axial-
rippen, die jedoch selten gleichméBige Késtchen
erzeugen (z.B. bei Daphnella). In der Gemmula-
Lophiotoma-Turris-Verwandtschaft sind Spirallei-
sten deutlich dominant. Glatte Gehduse und colu-
mellare Auflagerungen sind die Ausnahme (z.B. bet
Borsonia s.1.). Antiplanes und Borsonia auch mit
sinistralen Gehdusen (Tippet, 1983); Scaevatula
stets sinistral (Gofas, 1990).

Sexualdimorphismus z.B. bei Gemmula und
Aforia nachgewiesen (Kantor & Sysoev, 1991a;
Shimek, 1984a). Einfache Farbmuster sind oft
vorhanden.

Anatomie: Ubersicht : FuB miBig groB, etwa
halb so lang wie das Gehéduse und es seitlich nicht
oder kaum iiberragend, vorne deutlich breiter als
hinten - Propodium gut ausgebildet; Operculum
komplett schlieBend, reduziert oder fehlend.
Mantelhohle ziemlich lang und flach. Mantel sehr
dinn (Kieme und Osphradium deutlich durch-
scheinend); vorderer Mantelrand links mit grofiem,
nicht retrahierbarem Siphonallappen und rechts mit
mehr oder weniger ausgepriagtem Ausstromsinus.
Kopf mit oder ohne Schnauze bzw. Pseudopro-
boscis; Fithler kurz bis méBig lang, entweder ober-

halb des Stomodeums + nebeneinander entsprin-
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gend oder weit lateral und deutlich voneinander
abgesetzt (dann wie bei Conidae und Terebridae;
s.0.); Lage der Augen unterschiedlich, auf Ver-
dickungen von nahezu basal bis terminal (z.B.
Pilsbryspira albocincta in Tippett, 1995), hiufig
distal auf zwei Drittel der Tentakellange; einige
Arten ohne Augen. Kopf, Einstrémsipho und Fuf}
einfarbig oder pigmentiert; echte Musterung nicht
dokumentiert.

Mantelhdhlenorgane: Kieme mono-
pectinat, relativ lang und schmal, Lamellen lappig
oder *dreieckig. Osphradium bipectinat, vergleichs-
weise sehr grof3, etwa so breit wie die Kieme, die
Halfte bis dreiviertel der Kiemenlinge einnehmend,
meist direkt an der Kieme liegend, gleichauf oder
kurz unterhalb der Kiemenspitze terminierend.
Hypobranchialdriise in der Regel unauffillig, teil-
weise granuldr oder wulstig (Fretter & Graham,
1962; Kantor, 1988; Kantor & Sysoev, 1991;
Maes, 1983, Smith, 1968; Sysoev & Kantor, 1987;
eigene Beobachtungen).

Vorderer Nahrungstrakt: Intraem-
bolische oder polyembolische Proboscis - selten
kurz (z.B. Strictispira), meist maBig lang, teilweise
sehr lang (z.B. Pseudomelatoma) oder fehlend
(z.B. Taranis);, Buccalmasse oft proximal, teilweise
distal (z.B. Turricula und Zonulispira), selten
fehlend (z.B. Taranis); 0-3 buccale Sphincter (siehe
Anmerkung); keine Kiefer. Primére Speicheldriisen
meist traubig, teilweise schlauchférmig (z.B. bei
Borsonia und QOenopota; siehe Anmerkung) in
Einzahl, paarig oder fehlend; akzessorische Spei-
cheldriisen in Einzahl, paarig (auch fusioniert) oder
haufig fehlend (siche Anmerkung); Giftdriisen-
komplex teilweise fehlend (z.B. Strictispira und
Taranis), sonst mit bulbésem Endabschnitt und
dickem, langem Gang, der durch den Nervenring
hindurchfithrt und dort in die Buccalhdhle
einmiindet, wo der Radulasack ansetzt. Speichel-
driisengéinge miinden direkt daneben (Bouvier,
1887; Delaunois & Sheridan, 1989; Fretter &
Graham, 1962; Kantor, 1988; Kantor & Taylor,
1991, 1994; Maes, 1983, Sheridan et al., 1973;
Shimek, 1975; Smith, 1968; Sysoev & Kantor,
1987; Taylor et al., 1993).

Radulae sind vergleichsweise gut bekannt
(siehe u.a. Bandel, 1984; Barnard, 1958; Bouchet
& Warén, 1980; Dell, 1990; Fernandes et al.,
1995; Hain, 1989; Kantor, 1988; Kantor &
Sysoev, 1991a, 1991b; Kantor & Taylor, 1991,
1994; McLean, 1971; Maes, 1983; Powell, 1966;
Shimek, 1983a, 1983b, 1983c; Shimek & Kohn,
1981; Smith, 1968, Taylor et al., 1993; Thiele,
1929; Tippet, 1995; Wells, 1990, 1991). Es lassen
sich 6 prinzipielle Typen (siche Anmerkung)
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unterscheiden (Abb.82): a) 5 Zihne pro Querreihe,
mit sehr kleinem, mono- bis multicuspidem Zentral-
zahn, harkenférmigen Lateralia und klingen-
formigen inneren Marginalia, duflere Marginalia
fehlen - z.B. bet Clavus, Drillia, Spirotropis und
Splendrillia; b) 3 Zahne pro Querrethe, mit +
quadratischem, mono- bis multicuspidem Zentral-
zahn; Lateralia und AuBere Marginalia fehlen;
innere Marginalia einfach sichelformig - z.B. bei
Pseudomelatoma; ¢) 3 Zihne pro Querreihe;
Zentralzahn rudimentdr und monocuspid, Lateralia
und duflere Marginalia fehlen, innere Marginalia +
gabelbeinformig - z.B. Aforia, Clionella, Gem-
mula, Leucosyrinx, Ptychosyrinx und Turridrupa;
d) 2 Zdhne pro Querreihe; Zentralzahn, Lateralia
und duBere Marginalia fehlen; innere Marginalia
klingenformig, teilweise mit basalem Fortsatz - z.B.
bei Austrodrillia; Crassispira, Inquisitor und
Strictispira; €) 2 Zahne pro Querreihe; Zentral-
zahn, Lateralia und &duBere Marginalia fehlen;
innere Marginalia gabelbeinformig - z.B. bei Turris
und Lophiotoma;, f) 2 Zahne pro Querreihe, mit
oder ohne Radulamembran; Zentralzahn, Lateralia
und dufere Marginalia fehlen; innere Marginalia
als * harpunenférmige Hohlzdhne (mit und ohne
Widerhaken) - z.B. bei Bathybela, Borsonia, Cla-
thurella, Daphnella, Drilliola, Gymnobela, Kurt-
ziella, Irenosyrinx, Lorabela, Mangelia, Nanno-
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diella, Oenopota, Ophiodermella, Pleurotomella,
Philbertia, Pyrgocythara, Theta, Typhlosyrinx und
Xantodaphne. Einige Arten haben tiberhaupt keine
Radulazéhne - z.B. Taranis spp.

Kantor und Taylor (1991) betonen zu Recht die Korrelation
von buccalen Sphinctern mit der Fihigkeit einzelne Radula-
zéhne an der Proboscisspitze einzusetzen. Das primére Merk-
mal sind die Sphincter, welche in der Regel bei Schnecken
auftreten, die keine Kiefer mehr haben und mit Hilfe der
speziellen Muskeln ihre Beute besser schlingen konnen.

Taylor et al. (1993) bezeichneten die Beschreibung der
priméren Speicheldriisen von Oenopota levidensis durch
Shimek (1975: "sausage-shaped", "banana-shaped") als "pro-
bably erroneously”, ohne eigene anatomische Untersuchun-
gen (auch nicht an potentiell verwandten Gattungen) durch-
gefiihrt zu haben.

Taylor et al. (1993) listeten unter Crassispirinae einen
Radulatypus mit 4 Zahnen pro Querreihe auf und bezogen
sich anf "weak and vestigial" Lateralia bei Crassipira und
Crassiclava. Die Autoren lieferten leider keine Abbildung,
was im Hinblick darauf, dafl andere Autoren dieses Merkmal
bisher nicht wahrgenonunen haben, ziemlich verwundert.

Das Fehlen bzw. das Vorhandensein von akzessorischen
Speicheldriisen korreliert mit dem Fehlen bzw. dem
Vorhandensein von Radulahohlzahnen. Die funktions-
morphologischen Zusammenhénge sind damit offensichtlich
komplexer als bisher angenommen. Die Hypothese von
Taylor et al. (1993), daB Radulahohlzihne innerhalb der
Conoidea finfinal unabhédngig voneinander entstanden sind,
impliziert somit, daf Gleiches mit den akzessorischen
Speicheldriisen geschah und wird damit ausgesprochen

unwahrscheinlich.
c &

~

Abb.82: Radulahalbreihen bzw. -z&hne von a) Drifllia burnupi (nach Kilburn, 1970); b) Pseudomelatoma penicillata (nach
McLean, 1971); c) Strictispira paxillus (nach Kantor & Taylor, 1994); d) Pilsbryspira nympha (nach Taylor et al., 1993);
e) Dapnella cancellata; f) Typhlosyrinx vepallida und g) Ptychosyrinx bisinuata (alle drei nach Thiele, 1929). Ohne

Malstab.



Genitaltrakt: Geschlechter getrennt;
weiblicher Genitaltrakt nur von Drillia cydia
genauer bekannt (Maes, 1983). pallialer Ovidukt
etwa zur Hilfte aus der fast endstdndigen
Kapseldriise bestehend, von der sich im posterioren
Abschnitt ein einfaches Receptaculum seminis
abgliedert; EiweiBdriise deutlich abgesetzt und etwa
halb so lang wie die Kapseldriise. Der Samengang

PDG

CG
CG
a SPG
SBG
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ist durchgehend geschlossen; im Bereich der
Prostata verdickt, tritt zentral in die Penisbasis ein
und an der duflersten Penisspitze wieder aus; Penis
lang bis sehr lang, riisselformig und oftmals mit
terminaler Papille, die in ihrer Form intraspezifisch
variieren kann; der Penis entspringt etwas posterior
zum rechten Fithler (Kantor, 1988; Maes, 1983,
eigene Beobachtungen).

CG

PLG b
SPG

Abb.83: Zentralnervensystem von a) Turris babylonia und b) Drillia nodifera {(nach Bouvier, 1887). Ohne Mafstab.

Nervensystem: Die einzigen publizierten
Daten bezichen sich auf Drillia nodifera und
Turris babylonia ("Pleurotoma” in Bouvier, 1887,
siche Abb.83). Cerebralganglien randlich mitein-
ander verschmolzen; Pleuralganglien den Cerebral-
ganglien direkt anliegend. Subintestinalganglion bei
T. babylonia zwischen Pleuralganglien eingeriickt
(so grofi wie diese) und dem linken Pleuralganglion

NEUBESCHREIBUNG einiger Anatomien:

GK

08 —

PS

direkt anliegend, bei D. nodifera durch mittellange
Konnektive abgesetzt (und deutlich kleiner); Supra-
intestinalganglion mit relativ kurzem Konnektiv
zum rechten Pleuralganglion. Pedalganglien ovoid,
eng aneinanderliegend; bet 7. babylonia mit kurzen
und bei D. nodifera mit mittellangen Konnektiven
zum Cerebropleuralkomplex.

SPR

Abb.84: Anatomische Skizzen von Lophiotoma acuta; a) frontal, b) linksseitig, Kieme und Osphradium durch Mantel-
héhlendach scheinend und c) Drusenkomplex des vorderen Nahrungstraktes. Mafistabslinie fir a) und b) = 5mm; fur

c)=2 mm.



92

Lophiotoma _acuta (Abb.84) - Kurznotiz: Ful}
vergleichsweise kurz, mafig breit, relativ hoch, mit
grofiem, unreduziertem Operculum. Kopf ziemlich
klein, mit Tentakeln deren Basen nebeneinander
liegen; Augen distal auf etwa zwel Drittel der Ten-
takelldnge. Nahrungstrakt ohne Radula; Driisen-
komplex mit zwel fusionierten, weiBlichen,
primdren Speicheldriisen, die der Proboscisbasis
direkt ansitzen und einer etwa gleichgroBen, erbsen-
formigen, orange-hellbrdunlichen Giftdriise, mit
dickem, schlaufigem Gang zur Buccalhdhle. Mantel
dinn und transparent, Mantelrand muskulos -

linksseitig zu groflem Siphonallappen ausgeformt,
rechtsseitig tief und schmal eingebuchtet (Anal-
sinus). Kieme monopectinat, méBig lang, sehr
schmal, mit hohen, nahezu gleichschenklig-dreiek-
kigen Lamellen. Osphradium bipectinat, vergleichs-
weise sehr grof; etwa doppelt so breit wie die
Kieme und zwei Drittel ihrer Lange. Visceralmasse
nicht fixiert.

Eine kurze vergleichende Untersuchung von
Lophiotoma polytropa ergab, dafl diese eine sehr
dhnliche Anatomie hat, ebenfalls ohne Radula,
Jjedoch auch mit Giftdriisenkomplex.

Abb.85: Anatomische Skizzen von Cytharella coarctata; a) linksseitige Ubersicht mit durchscheinenden Mantelhéhlen-
organen und b) rechtsseitig mit extrem langem Penis. Mastabslinie = 3 mm.

Cvytharella _coarctata (Abb.85) - Kurznotiz:
Anatomie stimmt weitgehend mit der von Mangelia
powisiana berein (siche Fretter & Graham, 1962).
Full méBig lang, vorne deutlich breiter als hinten,
mit gut ausgebildetem Propodium und kleinen
epipodialen Lappen; Operculum nicht vorhanden.
Kopf relativ klein, mit Nacken abgesetzt; Tentakel
weit lateral ansitzend, jeweilige Basen deutlich
getrennt; Augen sitzen auf distalen Verdickungen
bei etwa zwet Drittel Tentakellinge. Mantelhshle
ziemlich lang; Mantel dinn und transparent;
Mantelrand muskulds, mit breitem, gerundetem
Siphonallappen und relativ flacher Analbucht.
Kieme monopectinat, lang und schmal, auf etwa
zwel Drittel ihrer Lidnge eng vom grofen,
bipectinaten Osphradium begleitet, das breiter als
der anteriore Abschnitt der Kieme ist. Penis extrem
lang (etwa 6 mm); tentakelférmig, mit abgerun-
detem Ende; U-formig in der Mantelhohle liegend.
Nahrungstrakt nicht untersucht, Visceralmasse
nicht erhalten.

Lienardia_cf. planilabra (Abb.86) - Kurznotiz:
Auffillig ist der braun bis rétlich gescheckte Kopf-
FuBbereich. Die externe Anatomie stimmt weit-
gehend mit der von Cytharella coarctata tberein,
insbesondere Mantelhohle, Full und Penis. Die
Kopftentakel sind etwas kiirzer, jedoch ebenfalls

weit lateral entspringend und mit hoch aufsitzenden
Augen. Eine Radula ist nicht vorhanden.

Eine kurze vergleichende Untersuchung von
Eucithara marginelloides belegt eine hohe grob-
anatomische Ubereinstimmung.

Abb. 86: Skizze des rechten Vorderkérpers mit Penis
von Lienardia cf. planilabra. Mastabslinie = 3 mm.

3.10.3.3. Eigelege und frithontogenetische Ent-
wicklung

Eigelege und Embryonalentwicklung: Die Eikapseln
der Turriden scheinen einheitlich zu sein. Bekannt
ist, daB Arten von Antiplanes, Bela, Clathurella,
Comarmondia, Crassipira, Drillia, Mangelia,
Oenopota, Ophiodermella, Pilsbryspira, Polystira
und Raphitoma flach kuppelformige (oftmals mit
uberstehender Basalmembran), in Aufsicht kreis-
runde bis leicht ovale Kapseln legen (etwa 1 bis 7




mm im Durchmesser), die eine mediane Sutur und
eine zentrale Schlupfapertur zeigen (Amio, 1963;
Bandel,” 1976d; Bouchet & Warén, 1980;
Delaunois & Sheridan, 1989; Fioroni, 1965b;
Lamy, 1928; Lebour, 1933¢, 1934; Maes, 1983;
Miglavs et al., 1993; Penchaszadeh, 1982; Shimek,
1983a, 1983b; Thorson, 1940a, 1946; Vestergaard,
1935). Die Eikapseln werden, ungeordnet oder in
Reihen, entweder direkt in den Sand gelegt oder an
sekunddre Hartsubstrate wie die Innenseite von
Muschelschalen, teilweise sogar an den Laich von
Naticiden (s.0.) geheftet (Thorson, 1940a). Ein In-
dividuum von Oenopota sp. legte Eikapseln an das
Abdomen von Sclerocrangon und zwar zwischen
die Eier dieses Krebses (Miglavs et al., 1993).

Die Anzahl der Fikapseln pro Laichvorgang ist
relativ gering und liegt wohl selten iiber 20.
Thorson (1940a) berichtete von 110 Eikapseln an
einem Naticiden-Laichkragen, interpretierte diese
jedoch, anhand der Ausrichtung und Anordnung,
als kommunales Gelege. Die Anzahl der Eier pro
Kapsel liegt zwischen 2 (Bandel, 1976d) und 600
(Fioroni, 1965b; siche Anmerkung), die sich in den
bekannten Fillen samtlich entwickelten, d.h. Nahr-
eierfressen ist nicht bekannt (siche Anmerkung).
Die Embryonen schliipften entweder kriechend oder
als bilobate, operculate Veliger. Einzig von Raphi-
toma cf. purpurea liegt eine detaillierte embryo-
genetische Studie vor (Fioroni, 1965b).

Embryonalgehduse: 1-1.3 Windungen bei sich
anschlieBendem Larvalgehduse; Durchmesser etwa
0.15-0.45 mm; Skulptur aus Tuberkeln oder aus
Spiralleisten und Axialsegmenten oder fehlend. 1.2-
1.8 Windungen ohne planktotrophe Phase im
Anschluf; Durchmesser etwa 0.4-0.75 mm; Skulp-
tur aus =zahlreichen Spirallirae oder wenigen,
kriftigen Spiralkielen, mit feinen Spirallirae und
teilweise auch Axialsegmenten, oder aus Késtchen
oder fehlend.

Arten mit planktotropher Phase und Arten ohne plankto-
trophe Phase stehen sich im zahlenmafBigen Verhiltnis von
etwa 3 : 1 gegeniiber. Deutlich tiberwiegendes Fehlen einer
planktotrophen Phase tritt insbesondere bei Drillia, Oeno-
pota und Taranis auf. Die teilweise differenzierte Skulptu-
rierung von Protoconchen, die holokapsuldr oder semi-
planktisch gebildet wurden, ist bemerkenswert, da in der
Regel der Ausfall einer planktotrophen Phase mit starker
Merkmalsreduzierung einhergeht.

Die Reproduktionsrate scheint vergleichweise niedrig,
wenn man die Zahl der Eikapseln mit der Anzahl der
enthaltenen Embryonen multipliziert. Es ist jedoch wenig
dariiber bekannt, wie haufig Turriden ablaichen.

Lebour (1933c: Philbertia gracilis) beschrieb in
Aquarien abgelaichte Eikapseln von Comarmondia gracilis,
die jeweils etwa 50 Eier enthielten, von denen sich jedoch
nur etwa 12 zu Embryonen entwickelten, welche die
restlichen Eier auffraflen. Die Embryonen schliipften schlief3-
lich als planktotrophe Veliger. Dieses wire der erste Fall,
daB néhreierfressende Embryonen in eine planktotrophe

Larvalphase tbergehen (dafl C. gracilis tatsdchlich einen
planktotrophen Veliger hat, ist wa. durch Fretter und
Pilkington (1970) belegt). Die Beschreibung von Lebour
(1933c: 509) impliziert jedoch, dafl moéglicherweise eine
pathologische Embryogenese beobachtet wurde, wie sie hin
und wieder, insbesondere unter Aquarienbedingungen, auf-
treten kann (siehe z.B. Latigan, 1976).

Planktotrophe Larvalentwicklung: Die zwei Velar-
lappen nehmen im Laufe der Larvalphase stark an
GroBe zu und gliedern sich dann bei Kurtziella und
Mangelia unvollstindig in ein breites, quadriloba-
tes Velum (Fretter & Pilkington, 1970; Lebour,
1934, 1945; Thiriot-Quiévreux, 1980; eigene Beob-
achtungen), bei Raphitoma und Comarmondia
werden die Verlarlappen schlanker und gestreckter
(teilweise asymmetrisch), jeweils etwa bis zur
1.5fachen Larvalgehduselinge (Fretter & Pilking-
ton, 1970; Lebour, 1933, 1934; Richter & Thor-
son, 1975). Die Velarlappen zeigen charakteri-
stische, grofie, gelbe Pigmentflecken (Richter &
Thorson, 1975; Thiriot-Quiévreux, 1980). FEine
auffallige Verhaltensweise der Larven ist es, das
Gehduse mit dem Velum zu umhiillen (Lebour,
1945; Thorson, 1946), insbesondere wohl dann,
wenn sie attackiert werden (Bandel et al., 1997,
siche Anmerkung). Das Operculum wird bei einigen
Arten wihrend der Metamorphose abgeworfen und
ist moglicherweise schon vorher in der Grofe
reduziert (die entsprechenden Beschreibungen
geben hiertiber keinen klaren AufschluB). Die
Veliger figen dem Embryonalgehduse 1-5 Windun-
gen hinzu, die sehr unterschiedliche Umrisse und
Skulpturierungen aufweisen kénnen und im folgen-
den klassifiziert werden.

Veliger der Turriden haben anscheinend eine chemische
Abwelr entwickelt (gelbe Pigmente in Velarlappen), da die
Larven nicht wie tiblich in das Gehduse retrahieren, wenn sie
gestort werden, sondern es mit dem Velum schiitzend
umhiillen. Dieses ist wahrscheinlich ein (allerdings noch zu
testendes) Schliisselmerkmal in der Evolution dieser extrem
erfolgreichen Familie.

Einige Larven wurden im offenen Ozean angetroffen
(siche z.B. Sinwoth, 1895 Taf.VIIl, Fig.2 - ¢f. Carinapex
oder Tat.X, Fig.1 - cf. Pleurotomella), was jedoch tiber die
Dauer der Larvalphase wenig aussagt, da ja bei den Turriden
selbst kongenerische Arten in sehr unterschiedlicher
vertikaler Verbreitung, etwa im Sublitoral und im Abyssal
vorkommen konnen. Veliger abyssaler Arten, die, dem
Lebensraum der Population entsprechend, weit kiistenfern
anzutreffen sind, konnen potentiell eine nur sehr kurze
planktotrophe Phase durchlaufen. Um konkrete Aussagen
treffen zu kénnen, miissen die Taxa méglichst auf Artnivean
bestimmt werden, was bei Larvalgehdusen ausgesprochen
schwierig ist.

Es treten - korreliert mit einer planktotrophen Phase
- mindestens 6 unterschiedliche Protoconchtypen
auf (vergl. Anmerkung):

I. 2.5-6 relativ hochtirmende, ungeschulterte
Windungen; Hohe zwischen etwa 1 mm und 2.3
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mm; Embryonalschale mit Tuberkeln oder glatt,
teilweise auch die folgenden beiden Windungen,
spatestens dann Einsetzen von meist kréftigen
Axialrippen, die sutural weit vorspringen; Spiral-
skulptur fehlt oder auf feine Lirae beschrankt - z.B.
bei Drilliola, Gemmula, Turridrupa, Turris und
Xenuroturris;

II. 3-5 meist ungeschulterte Windungen, die
teilweise stark an Umfang zunehmen; Hohe
zwischen etwa 0.6 mm und 1.4 mm; Embryo-
nalschale mit modifiziertem Késtchenmuster und
gewohnlich aus mehr als einer Windung (1.1-1.3);
Larvalwindungen mit mehr oder weniger ausge-
pragtem Rautenmuster (siche Anmerkung) - z.B.
bei Benthomangelia, Daphnella, Gymnobela,
Kermia, Lusitanops, Philbertia, Phymorhynchus,
Pleurotomella, Raphitoma, Taranis, Teretia,
Theta, Xanthodaphne;

IT1. 3-4.5 Windungen von etwa 0.6 mm bis 1
mm Hohe; Embryonalwindung mit Tuberkeln;
larvale Windungen carinat, wobei ein zweiter Kiel
sutural angelegt ist; Schulter teilweise mit kon-
kaven Axialrippen - z.B. bei Carinapex, Cerito-
turris, Corinnaeturris, Lienardia;

IV. 2.5-4.5 hochtirmende Windungen; Hohe
zwischen etwa 0.5 mm und 0.8 mm; Embryonal-
windung mit Tuberkeln, Larvalwindungen ganz
oder teilweise gekielt, mit leicht prosoklinen,
konvexen Axialrippen, die oftmals nicht auf den
subsuturalen Bereich tibergreifen - z.B. bei Aliceia,
Cochlespira, Famelica, Leucosyrinx, Spirotropis
und Veprecula,

V. 2.5-4 schnell an Umfang zunechmende Win-
dungen; Hohe zwischen etwa 0.8 mm und 1.1 mm;
Embryonalschale glatt oder mit einigen Spirallirae;
allméhliches Einsetzen von Axial- und Spiralleisten
auf erster Larvalwindung, mit Dominanz der
axialen Elemente, teilweise knotig - zB. bei
Cytharella, Kurtzia, Kurtziella uwnd Mangelia,

VI. 2.5-3.5 weitgehend glatte Windungen (mit
suturalen Spirallirae); um 1 mm hoch - z.B. bei
Clavus, Drillia, Leucosyrinx, Splendrillia und
Spirotropis;

Zusammengestellt aus Bandel, 1991a; Bandel
et al., 1997, Barnard, 1958; Bouchet, 1990b;
Bouchet & Warén, 1979, 1980, 1994, Colman et
al., 1986; Kay, 1979; Kosuge, 1988a, 1988b,
1992:; Lebour, 1933¢, 1934; Penchaszadeh, 1982;
Poorman, 1983; Richter & Thorson, 1975; Shuto,
1983; Thiriot-Quiévreux, 1972, 1980; Thiriot-
Quiévreux & Babio, 1975 und nachfolgenden
Neubeschreibungen.

Microdaphne aff. trichodes (Abb.T12/7-11) zeigt einen +
eigenen Typus, findet jedoch tber die charakteristische
Embryonalschale AnschluB zu Typ II. Ceritoturris (Typ II)
leitet tiber zu Famelica (Typ IV). Typ IV tritt analog auch bei

Cerithiopsiden auf (siehe z.B. Richter & Thorson, 1975;
vergl. Gesamtanalyse). Typ VI reprédsentiert zwar einen
skulpturellen Reduktionstypus, 148t sich jedoch im Detail
von den ebenfalls weitgehend glatten Protoconchen der
Conidae und Terebridae abgrenzen (s.o.).

In Korrelation mit klassischen Unterfamilien (nach
Auflistung in Vaught, 1989) fallen Typ-I-Genera in die
Turrinae; Typ-II-Genera weitgehend in die Daphnellinae;
Typ-IlI-Genera rekrutieren sich aus Drilliinae und Clathu-
rellinae, Typ-IV-Genera aus Drilliinae, Daphnellinae und
Turriculinae; Typ-V-Genera aus Mangeliinae und Typ-VI-
Genera aus Drilliinae. Lage und Form des posterioren Sinus
sollte nicht iiberbetont werden, wie sich hier z.B. anhand von
zwel Arten der Gattung Veprecula zeigen JaBt: jeweils mit
Typ-IV-Protoconch, schlankem Teleoconch mit Kistchen-
skulptur, relativ langem anteriorem Siphonalausguf, jedoch
die eine Art mit relativ tiefem Sinus, die andere mit
vergleichsweise flacher Einbuchtung (siehe Tafel 13).

Fazit: Protoconchmerkimale zeigen eindeutig hohere
Konsistenz als die "klassischen" aperturalen Merkmale,
insbesondere Lage und Form des posterioren Sinus.

NEUBESCHREIBUNG einiger Protoconche (siehe
auch taxonomische Anmerkungen):

Cochlespira orientis (Abb.T11/1,2): 2.6 Win-
dungen mit einem Durchmesser von 0.33 mm
(Hohe etwa 0.5 mm), davon die erste Windung 0.22
mm (entspricht Embryonalgehduse). Embryonal-
windung mit Tuberkeln besetzt, folgende 1.6
Larvalwindungen auf suprasuturaler Hilfte mit
Axialrippen skulpturiert, Apertur einfach. Uber-
gang zum Teleoconch durch Einsetzen einer Carina
und eines tiefen suturalen Sinus gekennzeichnet, der
aperturalen Ausformung eines Larvalhakens sehr
ahnlich. Die Larve war planktotroph.

Cytharella coarctata (Abb.T11/3,4): 2.6-2.7
Windungen mit einem Durchmesser von 0.6 mm
(Hohe etwa 0.8 mm), davon die erste Windung 0.27
mm (entspricht Embryonalschale). Nach einer
halben Larvalwindung Einsetzen von Axial-
streifung, die sich auf der letzten drittel Windung
zu Rippen ausformt. Auf der letzten Larvalwindung
(terminale zwei Drittel) treten Spiralstreifen hinzu,
die sich schlieBlich zu 6 Kielen ausprigen. Apertur
mit undeutlichem Larvalhaken. Die Larve war
planktotroph.

Daphnella sp. (Abb.T11/6,7): 4.2-4.3 Windun-
gen mit einem Durchmesser von 1.2 mm, davon die
erste. Windung 0.16 mm. Embryonalschale
wahrscheinlich bis 1.2 Windungen (Durchmesser:
0.18 mm), da dort Skulpturinderung einsetzt.
Initiale 1.2 Windungen mit etwa 8 sichtbaren
Spiralleisten, die von zahlreichen unregelmiBig
ausgeprégten Axialleisten gekreuzt werden; Kreu-
zungspunkte spitz-knotig erhoben; Knoten axial
meist nicht miteinander verbunden, aufler im supra-
suturalen Bereich, wo ein echtes Kastchenmuster
entsteht. Ab 1.2 Windungen zunehmende Auf-
16sung der Skulpturelemente, jedoch einige subsu-
turale, axial ausgerichtete Tuberkel verbleibend,;



zum Ende der Larvalwindungen leicht rippige
Verstarkung der Anwachsstreifung; soweit erkenn-
bar ist die Apertur einfach. Die Larve war
planktotroph.

Drilliola aff. crispata (Abb.T11/8-10): 4.3
Windungen mit einem Durchmesser von 0.74 mm
(Hohe etwa 1.15 mm), davon die erste Windung
0.21 mm (entspricht Embryonalgehiuse). Embryo-
nalwindung mit Tuberkeln skulpturiert, folgende
0.5 Windungen zusitzlich mit subsuturaler und
suprasuturaler Leiste, dann Einsetzen von Axial-
rippen (insgesamt etwa 70) und zahlreichen, feinen,
aus winzigen Tuberkeln bestehenden Spirallirae;
Sinusigera-Apertur. Die Larve war planktotroph.

Eucitharia marginelloides (Abb.T11/7): 2-2.1
Windungen mit einem Durchmesser von 0.35 mm
(Hohe etwa 0.49 mm), davon die erste Windung
0.24 mm. Embryonalschale 1.1-1.2 Windungen, die
0.25 mm durchmessen und keine Skulptur zeigen.
Die 0.9 Larvalwindungen sind mit etwa 25 zuneh-
mend sinusférmigen, opisthoklinen Axialrippen
ornamentiert; Apertur mit Larvalhaken. Die Larve
war wahrscheinlich planktotroph.

Gemmula sp. (Abb.T11/11,12): 6 Windungen
mit einem Durchmesser von 1.2 mm, davon die
erste Windung 0.21 mm (entspricht Embryonal-
gehiuse). Hohe etwa 2.3 mm. Embryonalwindung
locker mit Tuberkeln besetzt, dann Einsetzen von
suturaler Leiste; nach zwei Larvalwindungen treten
Axialrippen hinzu (insgesamt 56), die mit feinen
Spiralelementen skulpturiert sind und suprasutural,
der Ausformung eines Larvalhakens folgend, nach
vorne biegen. Die Larve war planktotroph.

Kurtzia sp. (Abb.T11/1314): 3.1 Windungen
mit einem Durchmesser von 0.7 mm, davon die
erste Windung 0.22 mm (entspricht Embryonal-
schale). Hohe etwa 0.85 mm. Embryonalschale mit
4-6 Spirallirac besetzt; diese werden auf der
folgenden Larvalwindung allméhlich diffuser und
l6sen sich schlieBlich weitgehend auf; die 2-3 Lirae
im suprasuturalen Bereich dieser ersten Larval-
windung zerfallen zuvor in transversale Segmente.
Ubergang zur zweiten Larvalwindung durch Ein-
setzen gleichmiBig stirker werdender Axialrippen
charakterisiert (insgesamt etwa 25); terminal
erscheinen 3 feine Lirae - Uberkreuzungspunkte auf
Axialrippen  etwas  knotig;  Apertur  kriftig
geschwungen. Die Larve war planktotroph.

Kurtziella sp. (Abb.T11/15,16): 3.8 Windun-
gen mit einem Durchmesser von 0.75 mm, davon
die erste Windung 0.2 mm (entspricht Embryonal-
gehduse - hier groBtenteils abgebrochen). Hohe
etwa 1.05 mm. Embryonalwindung glatt; auf erster
Larvalwindung Einsetzen von Axialrippen und
etwas spéter von 4 spiralen Leisten, deren knotige
Uberkreuzungspunkte dann die Skulptur charak-
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terisieren; Apertur leicht geschwungen, mit kleinem
Larvalhaken. Die Larve war planktotroph.

Lienardia cf. planilabra (Abb.T12/1,2): 1.8
Windungen mit einem Durchmesser von 0.45 mm,
davon die erste Windung 0.36 mm (entspricht
Embryonalschale). Hohe etwa 0.6 mm. Embryonal-
windung glatt, Initialkappe aufgebldht, larvaler
Abschnitt mit zwei Spiralkielen, Apertur mit Lar-
valhaken. Die Larve war wahrscheinlich plankto-
troph.

Lienardia sp. (Abb.T12/3,4): 3.5 Windungen
mit einem Durchmesser von 0.63 mm, davon die
erste. Windung 0.2 mm (entspricht Embryonal-
schale). Hohe etwa 0.83 mm. Séamtliche Windungen
mit Tuberkeln besetzt; Larvalwindungen zuséatzlich
mit Doppelspiralkiel, der untere exakt sutural
verlaufend. Anwachsstreifung mit kraftigem Sinus
(terminaler Larvalhaken hier abgebrochen). Die
Larve war planktotroph.

Lophiotoma acuta (Abb.T12/5,6): 1.7 Win-
dungen mit einem Durchmesser von 0.65 mm,
davon die erste, aufgeblihte Windung 0.6 mm.
Aufler Anwachsstreifung keine Skulptur. Larvale
Apertur leicht geschwungen; abrupter Wechsel zur
Juvenilschale. Die Larve war nicht-plankiotroph.

Microdaphne aff. trichodes (Abb.T12/7-9):
3.5 Windungen mit einem Durchmesser von 0.42
mm (Hohe etwa 0.6 mm), davon die erste Windung
0.14 mm. Embryonalgehduse aus 1.2 Windungen,
die 0.15 mm durchmessen und mit Spiralleisten und
axialen Segmenten skulpturiert sind (Typus wie
Daphnella sp.). Larvalwindungen mit suturalem
Giirtel, der mit kurzen Axialsegmenten besetzt ist,
welche teilweise mit weitstédndigeren Axialrippen
(insgesamt etwa 30) kontaktieren, die sich peripher
zu * scharfen Knoten erheben und suprasutural
ausklingen; Sinusigera-Apertur. Die Larve war
planktotroph.

Pleurotomella sp. (Abb.T12/12,13). 5 Win-
dungen mit einem Durchmesser von 0.84 mm
(Hohe etwa 1.25 mm), davon die erste Windung
0.14 mm; Embryonalschale endet bei 1.1 Windun-
gen, durchmift 0.145 mm und ist mit Spiralleisten
und Axialsegmenten skulpturiert (Typus wie
Daphnella sp.). Larvalwindungen mit Rauten-
muster und ausgezackten Axialleisten auf subsutu-
ralem Streifen; terminal erst mit 2 Carinae, dann 3-
4 Spiralleisten und Abbau des Rautenmusters;
Apertur geschwungen, jedoch kein ausgeprigter
Sinus. Die Larve war planktotroph.

Pleurotomoides sp. (Abb.T12/14-16). 2.5
Windungen mit einem Durchmesser von 0.35 mm,
davon die erste Windung 0.22 mm; Embryonal-
gehduse endet bei 1.3 Windungen, durchmifit 0.24
mm und ist mit Spiralleisten und Axialsegmenten
skulpturiert (Typus wie Daphnella sp.). Larval-
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windungen mit zwei Spirallkielen, der eine als
Carina, der andere als suturale Leiste; oberhalb der
Carina (auf der Schulter) Skulpturierung mit Axial-
rippen (insgesamt etwa 30), die sutural weit nach
vorne biegen und den Larvalhaken anzeigen. Die
Larve war planktotroph.

Taranis sp. 1 (Abb.T13/1-3): 3.1 Windungen
mit einem Durchmesser von 0.47 mm (Héhe etwa
0.68 mm), davon die erste Windung 0.2 mm (ent-
spricht Embryonalgehduse). Embryonalwindung
mit Spiralleisten, die von Axialsegmenten knotig
iiberpragt sind; Larvalwindungen mit Rautenmuster
und Axialleisten auf subsuturalem Streifen; termi-
nal Abbau des Rautenmusters; Apertur geschwun-
gen, jedoch kein ausgepragter Sinus. Die Larve war
planktotroph.

Taranis sp. 2 (Abb.T13/4-6): 1.7-1.8 Windun-
gen mit einem Durchmesser von 0.4 mm, davon die
erste Windung 0.3 mm. Sadmtliche Windungen mit
Spiral- und Axialleisten, die eine Késtchenskulptur
formen (anfangs undeutlich); die jeweiligen axialen
Kéastchensegmente sind gegeneinander versetzt.
Apertur leicht geschwungen. Die Larve war nicht-
planktotroph.

Turris aff. cingulifera (Abb.T13/13): 4.3 Win-
dungen mit einem Durchmesser von 1.05 mm
(Hohe etwa 1.6 mm), davon die erste Windung 0.3
mm (entspricht Embryonalgehduse). Embryonal-
windung sutural mit Tuberkeln besetzt, ansonsten
glatt. Ubergang zur ersten Larvalwindung durch
Einsetzen einer subsuturalen Leiste und Larval-
haken-Anwachsstreifung gekennzeichnet; mit Be-
ginn der zweiten Larvalwindung Skulpturierung mit
Axialrippen (insgesamt 57), die sutural vorsprin-
gen. Larvalhaken deutlich, Lasche jedoch klein. Die
Larve war planktotroph.

Unedogemmula sp. (Abb.T13/7.8): 2.7 Win-
dungen mit einem Durchmesser von 0.75 mm
(Hohe etwa 1.1 mm), davon die erste Windung 0.47
mm. Ubergang Embryonalschale zu Larvalschale
nicht eindeutig, moglicherweise nach 1.1. Windun-
gen, die lediglich mit winzigen Tuberkeln besetzt
sind; dann Einsetzen von insgesamt 19 Axialrippen,
die sutural nach vorne biegen und damit einen
Larvalhaken anzeigen; Rippen mit Tuberkeln und
kurzen Spirallirae besetzt; als zusétzliche Skulptur
eine unauffillige Suturalleiste an berippten Win-
dungen. Die Larve war planktotroph.

Veprecula sp. (Abb.T13/11,12): 4.3-4 4 Win-
dungen mit einem Durchmesser von 0.41 mm
(Hohe etwa 0.74 mm), davon die erste Windung
0.15 mm (entspricht Embryonalgehduse - hier
groBtenteils abgebrochen). Larvalwindungen mit
leicht prosoklinen Axialrippen, wobei ein breiter
subsuturaler Streifen frei bleibt; Apertur einfach.
Ubergang zum Teleoconch durch Einsetzen zweier
knotiger Spiralkiele und eines tiefen suturalen Sinus

gekennzeichnet, der aperturalen Ausformung eines
Larvalhaken sehr dhnlich. Die Larve war plankto-
troph.

Absolut identisch mit dem Protoconch von Gemmula sp. ist
das von Bandel et al. (1997) als "turrine species 2"
abgebildete Larvalgehduse. Beide Gehéuse stanunen aus dem
Roten Meer. Ein Larvalgehéuse, das wie Microdaphne aff.
trichodes aus dem Roten Meer stammt, ist nahezu identisch,
trigt jedoch mehr Axialrippen (Abb.T12/10,11). Turris aff.
cingulifera liegt nur als Protoconch und halbe Juvenil-
windung vor. Der Protoconch zeigt Ubereinstimmung mit
dem von Gemmula sp., die Juvenilwindung zeigt jedoch eine
Ausbildung des Sinus wie sie bei Twrvis auftritt. Barmard
(1958) skizzierte den Protoconch von Turris cingulifera vnd
das Einsetzen von 4 suprasuturalen Spiralkielen sehr dhnlich
wie hier dokumentiert, insbesondere zihlte er 26 Axialrippen
auf der letzen Larvalwindung, was exakt auch hier der Fall
ist.

3.11. Muricoidea RAFINESQUE, 1815
3.11.1. Muricidae RAFINES.QUE, 1815
3.11.1.1. Verbreitung und Okologie

Muriciden sind in allen Meeren verbreitet, jedoch
mit deutlichem Schwerpunkt in den Tropen und im
Indo-Pazifik (u.v.a. Abbott & Dance, 1982; Bosch
et al., 1995; Cernohorsky, 1967¢c, 1969; Clench,
1947; Clench & Pérez Farfante, 1945; D’Attilio &
Hertz, 1988; Emerson & Cernohorsky, 1973;
Graham, 1988; Hinton, 1972; Houart, 1994;
Humfrey, 1975; Kay, 1979; Maes, 1967; Ponder &
Vokes, 1988; Powell, 1979, Radwin & D’Attilio,
1976; Rios, 1985; Springsteen & Leobrera, 1986;
Steyn & Lussi, 1998; Trondle & Houart, 1992;
Vokes, 1978; Wells et al.,, 1990; Wilson, 1994;
eigene Beobachtungen). In die (ant-) arktischen
Gewisser dringen insbesondere 7rophon sl. spp.
vor (Bouchet & Warén, 1985; Dell, 1990; Habe,
1968; Hain, 1989; Kozloff, 1996; Linse & Brandt,
1998). Subboreale Breiten sind bereits von einigen
Genera mehr besiedelt, vor allem von Acanthina,
Neothais, Nucella, Ocenebra und Urosalpinx.
Gattungen der warmen Meere sind haufig zirkum-
tropisch verbreitet - z.B. Babelomurex, Chicoreus,
Coralliophila, Dermomurex, Farvatia, Haustel-
lum, Morula, Murex, Murexiella, Muricopsis,
Prterynotus, Siphonochelus, Siratus, Stramonita
und Typhis. Es gibt keine extrem weit verbreiteten
Arten. Diese sind in der Regel auf bestimmte
Faunen(sub)provinzen beschriankt. Relativ weite
Verbeitung haben Rapaninae (sensu Kool, 1993),
etwa Stramonita haemastoma von Florida bis Bra-
silien und von Mexiko bis Chile (siche Anmerkung)
oder Drupa ricina im gesamten Indo-Pazifik bis zu
den Hawaii-Inseln (Emerson & Cernohorsky, 1973;
Kay, 1979; siehe Frithontogenese).

Die meisten Arten leben im Litoral und flache-
ren Sublitoral, einige im tieferen Sublitoral und nur



wenige - aus der Trophon-Verwandtschaft - im
Bathyal. Diese dringen teilweise in das obere Abys-
sal vor - z.B. Trophon abyssorus bis 3500 m (in
Bouchet & Warén, 1985). Trophon echinatus
kommt von 600 m bis 3000 m Tiefe vor und belegt
die, insbesondere bei bathyalen Arten haufige,
grofe intraspezifische Tiefentoleranz. In bracki-
schen Bereichen sind einige Arten von Chicoreus
und Thais zu finden (Brandt, 1974; eigene Beob-
achtungen). Aus dem Siifiwasser sind keine Muri-
ciden bekannt.

Muriciden leben sowohl auf oder in Hartsub-
straten als auch auf oder in Weichsubstraten. Viele
Arten tolerieren sehr unterschiedliche Substrate,
leben an Steinen oder Korallenschutt, auf der
entsprechenden Weichsubstratmatrix und sind auch
am Riff selbst anzutreffen - z.B. Thais s.l. spp.
Chicoreus zeigt insgesamt eine dhnliche Habitat-
Bandbreite, jedoch sind die Arten etwas speziali-
sierter - z.B. kommt C. capucinus hauptséchlich an
Mangrovewurzeln vor. Der Verwandtschaftskreis
von Coralliophila s.1. lebt mit Korallen vergesell-
schaftet (nomen est omen), ist jedoch nicht auf den
durchlichteten Bereich beschrinkt, sondern oftmals
im tieferen Sublitoral anzutreffen, wo Individuen
auf oder in Weichkorallen parasitieren - z.B. Rapa
spp. Andere Arten parasitieren an riffbildenden
Steinkorallen (Scleractinia) - epibionthisch, z.B.
Quoyula spp. und endobionthisch, insbesondere
Magilus- und Leptoconchus-Arten (Massin, 1982,
1983, 1987, 1990). Drupella ist fur die massive
Beschiadigung west-pazifischer Riffe verantwortlich
(Moyer et al., 1982). Zahlreiche weitere Arten
anderer Verwandtschaftskreise - z.B. von Manci-
nella, Drupa oder Morula - leben ebenfalls an
Korallen (u.a. Dudgeon & Morton, 1980; eigene
Beobachtungen), erndhren sich jedoch in der Regel
von den diversen Epibionten (Crustaceen, Poly-
chaeten, Mollusken, Tunicaten, etc.), wobei Drupa
mora moglicherweise auch Algen zu sich nimmt
(Salvat, 1970). Drupa ricina soll u.a. Schwimme
und Holothurien fressen (Wu, 1965). Letzteres
wurde ebenfalls von Morula granulata berichtet
(Wu, 1965). Vexilla friit Seeigel (Kay, 1979;
Kool, 1987). :

Murex-Arten, mit ihren teilweise extremen
Gehiusestacheln, leben vornehmlich auf und ruhen
teilweise in Weichsubstraten, iiberqueren jedoch
auf der Jagd nach anderen benthischen Mollusken
hin und wieder Hartgriinde (eigene Beobachtungen).
Speziell angepalit an hochenergetisches Milieu der
Felskiiste ist Concholepas und in etwas abge-
schwichter Form auch einige weitmiindige Arten von
Thais s.1. (Kool, 1993). Prinzipiell sind die meisten
Muriciden in der Lage, sich mit dem Fuf} an Hart-
substrat festzusaugen (eigene Beobachtungen).
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Eine der bekanntesten und bestuntersuchten
(s.u.) Arten ist die amphiatlantisch (siche Anmer-
kung) in groBen Populationen im Intertidal von
Felskiisten lebende Nucella lapilla, die Balaniden
(Cirripedia) praferiert und diese anbohren muf3, um
an die Weichteile dieser Krebse zu gelangen. Die
Fahigkeit zum Bohren ist weit verbreitet unter den
Muriciden (u.a. Burkenroad, 1931; Carriker, 1969,
1978, 1981; Carriker & van Zandt, 1972; Chétail
et al., 1982; Fretter & Graham, 1962; Kent, 1981;
Radwin & Wells, 1968; Wu, 1965; eigene Beob-
achtungen). Mit Hilfe einer speziellen Fulidriise und
der Radula werden insbesondere Muscheln und
Gastropoden angebohrt und mit Hilfe der Proboscis
leergefressen bzw. mit Substanzen der Hypobran-
chialdriise paralysiert und dann gefressen. Einige
Muriciden préferieren Austern und kénnen entspre-
chende Zuchten signifikant schidigen (Hancock,
1960).

Das Vorkommen von Stramonita haemastoma im Westat-
lantik einerseits und im Ostpazifik andererseits impliziert
eine genetische Isolation der jeweiligen Populationen, seit
der Isthmus von Panama vor etwa 3.5 Millionen Jahren
endgiiltig geschlossen wurde (Coates et al., 1992). Vor
diesem Hintergrund kénnen die geographisch getrennten
Populationen sicherlich als zwei Arten angesehen werden.

Der anthropogene Einflufl auf biogeographische Muster
laft sich z.B. fir Rapana venosa nachweisen, die ihren
Verbreitungsschwerpunkt im Chinesischen Meer hat, wohl
Mitte des Jahrhunderts in das Schwarze Meer eingefiihrt
wurde und sich seitdem dort weit verbreitet hat (Barash &
Danin 1977, Mienis, 1976). Die Verschleppung dieser Art
erfolgte wohl tber ilire Larvalstadien im Ballastwasser von
Frachtschiffen (vergl. Gollasch, 1996).

Die amphiatlantische Verbreitung von Nucella lapilla
wirft Fragen auf. Da die Embryonen Néhreier fressen (s.u.),
treten keine freischwimmenden Larven auf, die in der Lage
wiren, tiefere Meeresgebiete zu tiberqueren (oder in
Ballastwasser geraten konnten). Adulti leben vornehmlich im
Intertidal und nicht tiefer als 30 m (Graham, 1988), kénnen
somit ebenfalls kein tieferes Wasser durchqueren. Eine
problemlose Verbreitung iiber intertidale Stadien war im
Zuge der Offnung des Nord-Atlantiks méglicherweise zuletzt
im Miozén moglich (Scotese et al., 1988). Die groflen
morphologischen und anatomischen Ubereinstimnungen
zwischen den nordost-amerikanischen und nordwest-
europdischen Populationen von N. lapilla implizieren jedoch,
dafl eine derart lange genetische Isolierung wohl nicht
stattgefunden haben kann, sondem daB im Pleistozén die
Meeresspiegelabsenkungen moéglicherweise weitaus gréfier
waren als bisher angenommen. Damit N. lapilla den Island-
Farder-Riicken im Flachwasser iiberqueren konnte, mufte
der Meeresspiegel etwa 400 m tiefer als heute liegen (vergl.
Kapitel tiber die Zeitachse der Evolution). Es kénnen hier,
geographisch korreliert, kleine Unterschiede zwischen Proto-
conchen und Radulae aufgezeigt werden (s.u.), die eine post-
pleistozéne Isolation der nordwest-europidischen von der
nordost-amerikanischen Population implizieren.

3.11.1.2. Adultgehdusemorphologie und Anatomie

Adultgehdusemorphologie: Die Gehiduse sind sehr
heterogen gestaltet (Abb.87), und es gibt keine Syn-
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apomorphie, die es erlauben wiirde, die Muriciden
generell von anderen Familien der "héheren" Cae-
nogastropoda abzugrenzen. Grofle morphologische
Ubereinstimmungen gibt es mit einigen Ranelliden
(siehe 3.7.1.2.) und insbesondere Bucciniden (siehe
3.11.3.2.). Analoge Gehduseumrisse sind auch bei
den Turriden zu finden (siehe 3.10.3.2.), die sich
jedoch in der Regel durch ihren ausgeprégten
Analsinus abgrenzen lassen.

Murex- und Haustellum-Arten zeigen kréftige
Varizen und extrem lange Siphonalausgiisse.
Murex ist durch starke Bestachelung charakterisert,
wie sie bei vergleichbaren Ranelliden nicht auftritt,
Die teilweise unbestachelten Gehduse von Haustel-
lum lassen sich nicht signifikant von denen bestimm-
ter Cymatium-Arten unterscheiden (vergl. jedoch
Protoconche). Sehr dhnliche Gehduse von 7Tudi-
vasum (= Tudicula, Turbinellidae) sind durch das
Fehlen von Varizen abgrenzbar. Neben Murex sind
einige weitere Gattungen unverwechselbar: Chico-
reus und Homalocantha zeigen ausgeprigte Sipho-
nalausgiisse und charakteristische Bestachelungen;
Latiaxis ist durch meist kriftige Bestachelung und
einen tiefen Umbilicus charakterisiert; Prerynotus
zeigt relativ lange Siphonalausgiisse und segelartige
Varizen (diese treten auch bei Gyrineum s.l. (Ra-
nellidae) auf, wo jedoch der Siphonalausguf kurz
ist); Drupa zeigt oftmals eine starke Einengung der

Apertur mit gestachelter AuBenlippe. Das wichtigste
potentielle Unterscheidungsmerkmal zu Bucciniden
(und entsprechenden Ranelliden) ist das Auftreten
Jjeglicher Bestachelung, welche bei Buccinidae nur
ausnahmsweise vorkommt, etwa bei Busycon und
Melongena (beide Melongeninae). Ausgeprigte
Varizen sind bei Bucciniden nur von Colubraria
bekannt. Signifikante Bezahnung der columellaren
Lippe tritt innerhalb der Muricidae nur bei Drupa,
Drupella und Morula auf, wihrend der Innenrand
der AuBenlippe bei vielen Arten gezdhnelt ist.

Die Spannbreite der Gehdusehdhen ist grofy
(maximal Faktor 100). Es wird der Bereich von
etwa 3-4 mm - z.B. Apixystus stimuleus (in Wilson,
1994) - bis 30 cm abgedeckt: Chicoreus ramosus
(in Radwin & D’Attilio, 1976). Die meisten Arten
liegen zwischen 2 ¢cm und 8 cm. Sinistrale Geh4use
sind nicht dokumentiert. Viele Arten haben ein
relativ dickes Periostracum. Farbmuster beschrin-
ken sich meist auf Querstreifung (z.B. bei Nucella
oder Vexilla), die intraspezifisch sehr variabel sein
kann; auf kontrastgefarbte Knotenskulptur (z.B. bei
Drupa, Drupella, Morula oder Acanthina); oder
auf Einfarbung der Aperturinnenseite (insbesondere
bei Drupa und Coralliophila) (Literatur: siche
Verbreitung).

Abb.87: Gehausetypen rezenter Muricidae. Ohne MaRstab.

Anatomie: Ubersicht: FuB miBig groB,
Grundfldche gewohnlich £ oval; Propodium meist
gut ausgebildet; Operculum entweder komplett

schlieBend, mehr oder weniger reduziert oder auch
fehlend - z.B. bei Magilus. Mantelhéhle relativ
lang; Mantel vergleichweise dick, mit glattem oder



+ gewelltem Rand, der anterosinistral zu einem
ausgeprigten Siphonallappen geformt ist, dessen
Lange relativ gut mit der des entsprechenden
GehiuseausguBes korreliert. Kopf relativ klein und
ohne Schnauze; Fiihler méBig lang, Augen liegen
auf ein bis zwei Drittel ihrer Linge (weder basal
noch terminal); fehlende Augen, etwa bei Tiefsee-
Arten, nicht beschrieben. Beim Kriechen exponierte
Kérperteile meist einfarbig, teilweise gefleckt.
Mantelhdhlenorgane: Kieme mono-
pectinat, méBig lang bis relativ lang, in deutlichem
Abstand zum Mantelrand terminierend; Lamellen
oftmals dick und + dreieckig. Osphradium
bipectinat, mabig groB bis sehr groB, % bis ¥ der
Kiemenlinge und teilweise breiter als diese, auf
Hohe der Kiemenspitze oder etwas zuriick termi-
nierend; Osphradiumenden gerundet. Hypobran-
chialdriise unterschiedlich; aus gerundeten Lappen -
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z.B. bei Trophon geversianus (in Harasewych,
1984), aus transversalen Falten - z.B. bei Nucella
lapilla und Drupa ricina (in Kool, 1993; eigene
Beobachtungen), netzartig - z.B. bei Plicopurpura
patula (in Kool, 1988), oder granuldr - z.B. bei
Murex tribulus (eigene Beobachtungen); bei vielen
Muriciden wurde in der Hypobranchialdriise
Purpursekret nachgewiesen (siche Anmerkung).

Das Purpursekret der Hypobranchialdriise hatte insbesondere
im Mittelalter wirtschaftliche Bedeutung, da es u.a. der
Klerus zum Einfarben von Stoffen benutzte. Lacaze-Duthiers
(1861) untersuchte die Sekrete systematisch und konnte
keine taxonomische Korrelation mit unterschiedlichen Farb-
tonen herstellen. Eine zusammenfassende Schrift zur
"Purpurkunde" lieferte Dedekind (1898). Die pharma-
kologische Wirkung der Hypobranchialdriisensekrete ist
weitgehend ungeklart (Andrews et al., 1991). Anscheinend
ist das Purpursekret eine Apomorphie der Muriciden.
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Abb.88: Radulahalbreihen von a) Forreria belcheri (nach Kool, 1993); b) Drupa grossularia; ¢) Drupella corna (beide
nach Kool, 1987) und d) Vexilla taeniata (nach Thiele, 1929). Ohne MaRstab.

Vorderer Nahrungstrakt: Probos-
cis pleurembolisch und relativ kurz bis méBig lang;
Buccalmasse miBig grof3; Kiefer fehlen, Radula-
sack lang bis sehr lang, teilweise fehlend. Priméare
Speicheldriisen wohl immer vorhanden; paarig,
jedoch eng zur schwammigen Masse zusammen-
gelagert; anterior zum Nervenring, direkt unterhalb
der Proboscis am Osophagus klebend; Génge in das
dort befindliche, mehr oder weniger ausgeprigte,
beulige bis birnenférmige Leiblein-Ventil. Akzes-
sorische Speicheldriisen entweder fehlend (z.B. bei
Phyllonotus trunculus oder Trophon longstaffi), in
Einzahl (z.B. bei Trophon geversianus oder Murex
tribulus) oder paarig (z.B. Rapaninae sensu Kool,
1993); méhren- bis schlauchformig, auBerhalb des
Nervenringes liegend (siche Anmerkung), in

Buccalhohle einmiindend. Osophagusdriise (von
vielen Autoren Leiblein’sche Driise genannt; siche
Gesamtanalyse) meist groB und langgezogen, dem
Osophagus locker aufliegend oder diesen mehr oder
weniger umfassend; tropfenformig bis zylindrisch,
gelappt oder kompakt, teilweise mit gangformigem
Anhang; (u.a. Amaudrut, 1898; Andrews, 1991;
Ball et al., 1997; Eales, 1923; Fretter & Graham,
1962; Graham, 1941; Haller, 1888; Harasewych,
1984; Hirsch, 1915; Kool, 1988, 1993b; Massin,
1983; Wu, 1965, eigene Beobachtungen).

Radulae (Abb.88 und T3/3-14) sind meist lang
und zeigen - auBer bei der Coralliophila-Verwandt-
schaft, wo sie fehlen - typischerweise dreir Zahne
pro Querreithe. Diagnostisch ist in der Regel der
Zentralzahn, wahrend die Marginalia, mit wenigen
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Ausnahmen, einfach sichel- bis hakenférmig sind
(u.v.a. Arakawa, 1965; Bandel, 1977, 1984,
Barnard, 1958; Bouchet & Warén, 1985; Emerson
& Cernohorsky, 1973; Houart, 1991; Kool, 1987,
1993a, 1993b; Ponder, 1972b; Radwin &
D’Attilio, 1976, Sabelli & Tommasini, 1982a,
1982b; Thiele, 1929; Wu, 1968; eigene Beob-
achtungen). Die Ausnahmen sind Vexilla spp., wo
die Marginalia eine geségte Schneide zeigen
(Cooke, 1919; Kool, 1993; Thiele, 1929) und
insbesondere Drupella spp., mit lang ausgezo-
genen, diinnen, endstindig gezackten Aufenzihnen
(Barnard, 1958; Thiele, 1929).

Die Zentralzihne sind in der Regel deutlich
breiter als hoch (aufler bei Vexilla) und zeigen im
Grundmuster drei Hauptdentikel, die auf einer
Ebene liegen, z.B. bei Phyllocoma oder Rapana
(beide in Thiele, 1929). Diesen Hauptdentikeln sind
fast immer Nebendentikel zwischengeschaltet:
Typus I mit 3 Haupt- und 2 untergeordneten
Nebendentikeln, z.B. bei Aspella, Attiliosa, Chico-
reus, Hexaplex, Mancinella, Murex, Pterynotus,
Purpura, Trophon, Xymenopsis und Zeatrophon,
diesem Typus stehen einige weitere sehr nahe, etwa
der von Bolinus, welcher sich lediglich durch einige
zusétzliche, oberhalb der 3+2-Schneide liegende,
kleine Dentikel unterscheidet; oder der Typus von
Calotrophon, Dermomurex und Poirieria, wo die
beiden Nebendentikel nahezu gleich stark wie die
Hauptdentikel sind. Eine weitere Differenzierug der
Schneide mit Nebendentikeln, sowohl zwischen den
Hauptdentikeln als auch an den Hauptdentikeln
selbst tritt z.B. bei Drupa und Morula auf. Ein
relativ gut abzugrenzender Typus II ist z.B. bei
Acanthotrophon, Bizetiella, Ceratostoma, Favar-
tia, Jaton, Lataxiena. Maxwellia, Murexiella,
Murexsul. Muricopsis. Ocenebra, Pteropurpura,
Trachypollia, Tripterotyphis, Urosalpinx und Vitu-
laria zu finden (siche Anmerkung). Arten dieser

Gattungen zeigen einen mittleren Hauptdentikel, der
deutlich oberhalb der beiden anderen Hauptdentikel
ansetzt. Bei diesem Typus priagen sich oftmals
kriftige marginale Nebendentikel aus. Kleinere
Nebendentikel konnen in unterschiedlicher Zahl
auftreten und sind in der Regel mehrheitlich jeweils
auflen von den basalen Hauptdentikeln angeordnet.
Nach innen liegt zwischen den Hauptdentikeln
meist jeweils nur ein Nebendentikel, analog zu
Typus I. Radulae von Vexilla spp. sind nicht nur
durch ihre gesigten Marginalia gekennzeichnet,
sondern auch durch einen extrem stark dominieren-
den, dreieckigen, mittleren Hauptdentikel am
Zentralzahn (siehe Kool, 1987; Thiele, 1929). Die
Vexilla-Radula wird hier als Typus III abgegrenzt.
Typus IV wird durch Drupella spp. reprisentiert,
deren bereits erwihnte Marginalia einzigartig unter
den Muriciden sind (sieche Anmerkung).

Sexualdimorphismus der Radula wurde z.B.
von Nassa-Arten beschrieben (Maes, 1966).

Thiele (1929) schrieb in seiner Kurzdiagnose iiber die
Muriciden, "... auflerdem kommt in einigen Gattungen ein
Paar rohrenférmiger Driisen vor, deren Ausfihrungsginge
sich miteinander vereinigen und den Schlundring durch-
ziehen". Thiele (1929) nannte keine konkreten Gattungen.
Der oben zusammengefaBte Stand der Forschung prasentiert
keinen Beleg fiir Thieles Behauptung,

Folgt man klassischen taxonomischen Auflistungen (hier
Vaught, 1989), dann tritt Radula-Typus-I bei den Muricinae,
Trophoninae und (teilweise etwas modifiziert) Thaidinae (=
Rapaninae s.1.) auf. Zu Radula-Typus-II leitet Nucella tiber,
die auch von Kool (1993a) eher im Verwandtschaftkreis der
Ocenebrinae gesehen wurde. Typus II kennzeichnet Ocene-
brinae und Muricopsinae, ist jedoch in modifizierter Form
auch bei Drupa grossularia zo finden (Abb.88b). Der nur bei
Vexilla auftretende Radula-Typus-IlI deutet auf eine beson-
dere systematische Stellung der Gattung hin. Die Marginalia
von Drupella-Arten (Radula-Typus-IV) zeigen hohe Uberein-
stimmung mit denen der ebenfalls Korallenpolypen-
fressenden Pedicularien (siehe Cypraeoidea).

Abb.89: Zentralnervensysteme von a) Trophon longstaffi (nach Eales, 1923); b) Phyllonotus trunculus und c)
Concholepas concholepas (beide nach Haller, 1888). Ohne MaRstab.




Genitaltrakt: Geschlechter getrennt;
pallialer Ovidukt dick zylindrisch, mit grofier Kap-
seldriise, deren vorderer Teil als Bursa copulatrix
fungiert oder diese als sackformige Ausstiilpung
terminal abgegliedert; nach hinten die grofe, unter-
schiedlich geformte EiweiBdriise anschlieend und
auf - als zitzendhnliche Fortsdtze - oder posterior
zu dieser - als abgegliederter Schlauch mit mehr-
fingrigem Ende oder + sackformig - das Recep-
taculum seminis (Fretter, 1944; Harasewych, 1984;
Kool, 1993; Tan & Sigurdsson, 1996). Ménnlicher
pallialer Gonodukt durchgehend geschlossen oder
mit einer meist schlitzformigen Offaung der Pro-
stata zur Mantelhdhle; Prostata vergleichweise
lang, Dicke hangt vom individuellen Entwicklungs-
stand ab; vorderer Samengang tritt + zentral in die
Penisbasis ein und miindet terminal oder subter-
minal; Penisform, auch intragenerisch, sehr unter-
schiedlich: einfach tentakelférmig, einfach finger-
formig, fingerformig mit terminalem Tentakel, fin-
gerférmig mit terminaler Verdickung und medianem
Lobus; (Amin et al., 1984; Cernohorsky, 1966a;
Fretter, 1944; Harasewych, 1984; Kool, 1993; Tan
& Sigurdsson, 1996; eigene Beobachtungen).
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Nervensystem: Cerebralganglien rand-
lich mehr oder weniger miteinander verschmolzen.
Pleuralganglien den jeweiligen Cerebralganglien
anliegend, jedoch distinkt bei Trophon und Phyllo-
notus und mit diesen + verschmolzen bei Acan-
thina, Concholepas und Purpura. Subintestinal-
ganglion zwischen Pleuralganglien geriickt, bei
Concholepas mit dem ebenfalls eingeriickten
Supraintestinalganglion verschmolzen. Letzteres bei
Trophon mit kurzer, bei Phyllonotus mit maBig
langer und bei Rapana mit langem Konnektiv vom
rechten Pleuralganglion abgesetzt. Pedalganglien
ovoid, sehr grof, eng aneinanderliegend und direkt
an Cerebropleuralkomplex herangeriickt; (Amau-
drut, 1898; Bouvier, 1887; Eales, 1923; Haller,
1888; Abb.89).

NEUBESCHREIBUNG zweier Anatomien und einiger
Radulae:

Drupa ricina (Abb.90): Die Beschreibung basiert
auf der Untersuchung von zwei unterschiedlich
geschlechtlichen Individuen dieser Art. Der ménn-
liche Genitaltrakt wurde vergleichend auch von
Drupa mora untersucht,

Abb.90: Anatomische Skizzen von Drupa ricina und D. mora; a) D. ricina, Ubersicht bei getffneter Mantelhéhle, b) D.
ricina, vorderer Nahrungstrakt; ¢) D. ricina, Kopfbereich mit Penis und d) D. mora, Kopfbereich mit Penis. MaRstabs-

linien: a) = 1 cm; b) bis d) = 5 mm.
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Mantelhdhlenorgane: Kieme mit
beigefarbenen, einfachen Lamellen; monopectinat,
mabBig lang, relativ schmal, anterior kriftig
gekrimmt; in der Kiemenverldngerung ist eine
segelartige Falte ausgebildet, die an der Basis des
Siphonallappens endet. Osphradium mit braun-
lichen Lamellen, bipectinat, terminal gerundet und
von der Kiemenspitze halb umfafit; der Kieme eng
anliegend, breiter als diese und etwa zwei Drittel
deren Linge erreichend. Hypobranchialdriisse aus
gut ausgebildeten transversalen Falten, die etwas
unterhalb der Kiemenspitze enden.

Vorderer Nahrungstrakt: Milig
lange, pleurembolische Proboscis; an Basis des
Proboscissackes ist der Osophagus zum Leiblein-
Ventil differenziert, etwas oberhalb tritt der lange
Radulasack aus. Direkt unterhalb des Leiblein-
Ventils bedecken die paarigen, eng zusammenge-
lagerten, braunlichen, azindsen, priméren Speichel-
driisen den Osophagus und den Nervenring; akzes-
sorische Speicheldriisen sind dick tentakelférmig,
etwa 3 mm lang, weiBlich, und ithre Génge dringen
wie die der primédren Speicheldriisen in die Pro-
boscis ein. Das genaue Einmiinden in das
Nahrungsrohr wurde nicht beobachtet. Zwischen
Leiblein-Ventil und Osophagusdriise ist der Oso-
phagus deutlich verdreht. Osophagusdriise ver-
gleichsweise klein, mehr oder weniger zylindrisch,
ohne posterioren Anhang, braun und quergestreift.

Radula (Abb.T3/13,14) sehr lang (etwa 8.3
mm); aus ungefihr 280 Querreihen zusammen-
gesetzt; Breite im vorderen Bereich etwa 0.3 mm
(bei ausgeklappten Zahnen). Marginalia sichel-
formig, mit etwas nach auflen gebogenen Schnei-
den; maximale Distanz von Basis zur Spitze etwa
80 um. Mittelzahn 100 pm breit und 30 pm hoch;
Hauptdentikel auf einer Ebene, der zentrale langer
und spitzer als die lateralen; zentraler Haupt-
dentikel undifferenziert, laterale Haupdentikel mit
2-3 kleinen Nebendentikeln an der Innenseite und
jeweils 4 kleinen und einem groflen Nebendentikel
(dieser marginal) an der Auflenseite.

Genitaltrakt: Weiblicher Genitaltrakt
nicht untersucht. Méinnlicher pallialer Gonodukt
geschlossen; Penis in Ruhestellung in Schlaufe
gelegt, dick tentakelférmig, relativ lang, nahe am
rechten Fiihler ansetzend. Bei Drupa mora Penis
dick mondsichelformig, mit kurzem, terminalem
Tentakel; direkt am rechten Fithler ansetzend.

Sonstiges: Ful} ziemlich klein, mit redu-
ziertem und sehr flexiblem Operculum. Mantel
relativ dick; Mantelrand wellig; anterosinistrale
Siphonalfalte gut entwickelt, mit basaler, zuge-
spitzter Nebenfalte. Visceralmasse kurz und méBig
grof}. Kopftentakel relativ kurz; dorsolateral, direkt

nebeneinander ansetzend; Augen auf etwa zwel
Drittel der Tentakellange.

Murex tribulus (Abb.91): Die Beschreibung basiert
auf der Untersuchung zweier minnlicher Indivi-
duen. Ein Zentralzahn der Radula wurde bereits
von Radwin und D’Attilio (1976) skizziert, aller-
dings recht ungenau.

Mantelhdbhlenorgane: Kieme mit
beigefarbenen, hohen, =+ dreieckigen Lamellen;
monopectinat, relativ lang, miBig breit, anterior
kraftig gekrimmt. Osphradium mit hellbraunen
Lamellen, bipectinat, terminal breit gerundet; der
Kieme eng anliegend, gleichauf mit dieser termi-
nierend, etwas schmaler als die Kieme und ungefihr
halb so lang. Hypobranchialdriise granular.

Vorderer Nahrungstrakt: MibBig
lange, pleurembolische Proboscis; etwas oberhalb
der Proboscissackbasis tritt das Endstiick eines
relativ langen Radulasackes aus; Differenzierung
eines Leiblein-Ventils dufBerlich nicht erkennbar.
Ein Paar schwammige, weiBliche, eng zusammen-
gelagerte, primédre Speicheldriisen lagert am Oso-
phagus, direkt unterhalb der Basis des Proboscis-
sackes; Driisenginge flihren, ebenso wie die der
unpaaren, mohrenformigen, weillichen, akzessori-
schen Speicheldriise zur Buccalhohle (Nervenring
nicht involviert). Osophagusdriise groB und braun,
den Osophagus umfassend.

Radula (Abb.T3/3,4) relativ lang (etwa 6.5
mm); aus ungefdhr 200 Querreihen zusammen-
gesetzt, Breite im vorderen Bereich etwa 0.45 mm
(bei ausgeklappten Zihnen). Marginalia sichel-
formig, mit breiten Basen; maximale Distanz von
Basis zur Spitze etwa 120 pm. Mittelzahn 170 um
breit und auBen 40 pm hoch; Hauptdentikel auf
einer Ebene, der zentrale etwas lianger als die
lateralen; letztere etwas nach auBen gebogen;
Hauptdentikel undifferenziert, zwischen diesen
jeweils ein kraftiger Nebendentikel, oberhalb
marginaler Basis und lateralem Hauptdentikel
jeweils ein Hocker ausgepragt, der mit der Ein-
buchtung zwischen marginaler Basis und lateralem
Hauptdentikel des Nachbarzahns korrespondiert.

Genitaltrakt: Weiblicher Genitaltrakt
nicht untersucht. Mannlicher pallialer Gonodukt
geschlossen, sehr dick, wahrscheinlich groftenteils
als Prostata fungierend. Penis fingerformig mit
terminalem Tentakel, maBig lang; fast dorsal, nahe
des rechten Fiihlers ansetzend. Der Samengang
miindet deutlich unterhalb der Penisspitze.
Sonstiges: Fuf relativ klein, mit grofiem,
stabilem Operculum. Mantel relativ dick; Mantel-
rand wellig, hier durch retrahierten, linken Fiihler
eingebuchtet; extrem langer Siphonallappen, mit



terminal abgefaltetem Kragen. Visceralmasse
relativ kurz und méBig groff. Kopftentakel relativ
lang, der linke deutlich langer als der rechte (bei
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beiden untersuchten Individuen), dorsolateral,

direkt nebeneinander ansetzend; Augen etwa auf
halber Tentakelldnge sitzend.

§
)

Y

%/ ////////

7 ////
/?///////////////7///”:':'..‘.‘.!‘ \\\

e

Abb.91: Anatomische Skizzen von Murex tribulus; a) Ubersicht; b) geéfinete Mantelhohle; ¢) Penis und d) vorderer

Nahrungstrakt. MaRstabslinie = 1 cm.

Drupa _mora (Abb.90d; T3/10-12), Radula:
Relativ sehr lang (etwa 7.8 mm); aus ungefahr 350
Querreihen zusammengesetzt; Breite im vorderen
Bereich etwa 0.35 mm (bei ausgeklappten Zahnen).
Marginalia sichelférmig, mit etwas nach auflen
gebogenen Schneiden; maximale Distanz von Basis
zur Spitze etwa 70 pm. Mittelzahn 130 pm breit
und 20 um hoch; Hauptdentikel auf einer Ebene,
der zentrale etwas langer als die lateralen; zentraler
Hauptdentikel undifferenziert, laterale Haupdentikel
mit einem spitzen kriftigen Nebendentikel an der
Innenseite. Nach auBen ist die Schneide in jeweils 6
(finf kleine und ein etwas groBerer), leistenformig
ansetzende Nebendentikel differenziert.

Mancinella _alouina (Abb.T3/9), Radula:
Relativ lang (etwa 7.3 mm); aus ungefihr 140
Querreihen zusammengesetzt; Breite im vorderen
Bereich etwa 0.4 mm (bei ausgeklappten Zahnen).
Marginalia sichelférmig, vergleichsweise kréftig;
maximale Distanz von Basis zur Spitze etwa 120
pm. Mittelzahn 150 pm breit und 50 pm hoch
(ohne tiberspringende Hauptdentikel); Hauptden-

tikel + auf einer Ebene, der zentrale etwas linger
als die lateralen; zentraler Hauptdentikel undiffe-
renziert, laterale Haupdentikel mit einem Neben-
dentikel an der Innenseite, dessen Spitze sich nur
undeutlich absetzt. Oberhalb marginaler Basis und
lateralem Hauptdentikel jeweils ein Hocker ausge-
préagt, der mit der Einbuchtung zwischen margi-
naler Basis und lateralem Hauptdentikel des Nach-
barzahns korrespondiert.

Nucella lapilla (Abb.T3/5,6), Radula: Relativ
sehr lang (etwa 8.9 mm); aus etwa 300 Querreihen
zusammengesetzt; Breite im vorderen Bereich etwa
0.3 mm (bei ausgeklappten Zihnen). Marginalia
sichelférmig, mit etwas nach auflen gebogenen
Schneiden; maximale Distanz von Basis zur Spitze
etwa 70 pm (vergleichsweise mehr freie Membran-
flache zwischen Marginalia und Mittelzahn als bet
den anderen hier beschriecbenen Radulae); Mittel-
zahn 95 pm breit und 30 um hoch (ohne dber-
springende Hauptdentikel); Hauptdentikel nicht
ganz auf einer Ebene, der zentrale etwas hoher
ansetzend und ldnger als die lateralen, zentraler
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Hauptdentikel undifferenziert, laterale Haupdentikel
mit einer Verdickung an der Innenseite, die wie ein
nicht ausdifferenzierter Nebendentikel erscheint.
Nach aufen folgen jeweils zwei kleine, leisten-
formige Dentikel und zwei hockerformige Fort-
sitze, von denen der dublere lediglich die Zahnum-
grenzung verstarkt, der innere jedoch iiber die
Schneide des ontogenetisch nachst jiingeren Zahnes
faft.

Ocenebra _erinacea (Abb.T3/7,8), Radula:
Relativ sehr lang (etwa 6.2 mm) und schmal; aus
etwa 310 Querreihen zusammengesetzt; Breite im
vorderen Bereich etwa 0.13 mm (bei ausgeklappten
Zahnen). Marginalia diinn sichelférmig, maximale
Distanz von Basis zur Spitze etwa 40 pm.
Mittelzahn 65 pm breit und 20 pm hoch (ohne
tberspringende Hauptdentikel); Hauptdentikel etwa
von gleicher Grofle, auf zwei Ebenen angeordnet,
der zentrale héher und zuriickliegender ansetzend
und daher weniger weit vorspringend als die
lateralen Hauptdentikel; zentraler Hauptdentikel
undifferenziert, laterale Haupdentikel mit einem
Nebendentikel an der Innenseite. Nach auBen ist die
Schneide in jeweils 4-5 kleine, leistenférmig anset-
zende Nebendentikel sowie in einen marginalen,
grofen und kraftigen Dentikel differenziert.

3.11.1.3. Eigelege und friihontogenetische Ent-
wicklung

Eigelege und Embryonalentwicklung: Eikapseln
von Muriciden sind in zahlreichen Publikationen
abgebildet worden (u.v.a. Anderson, 1965; Bandel,
1976b; Cernohorsky, 1966a; D’Asaro, 1966,
1970a, 1970b; 1986b, 1988, 1991, Fischer, 1940;
Gohar & Eisawy, 1967, Hancock, 1956; Hirase,
1928; Houston, 1971; Lamy, 1928; Lebour, 1936;
Moore & Sander, 1978; Palmer et al., 1990; Pen-
chaszadeh, 1976; Radwin & Chamberlain, 1973;
Robertson, 1980; Smith et al., 1989; Thorson,
1940a, 1940b, 1946; Turner, 1992; Wells & Lalli,
1977, Winner, 1985, 1992; Wondrack, 1974).

Es lassen sich 6 + charakteristische Eikap-
seltypen unterscheiden: I. Kuppelformig, mit
apikaler Schlupfapertur - z.B. bei Bedeva, Drupa,
Lepsiella, Murex, Muricopsis, Trophon sl. IL
Séulen- bis kelchférmig, mehr oder weniger seitlich
abgeflacht, mit apikaler Schlupfapertur - z.B. bei
Chicoreus, Cymia, Dicathais, Haustrum, Hexa-
plex, Murex, Nassa, Purpura, Thais, Vitularia
(vermittelt zu Typ I). III. Oval bis kelchfomig,
meist deutlich seitlich abgeflacht, apikale Schlupf-
apertur mit aufgesetztem VerschluBstopfen - z.B.
bei Ceratostoma, Eupleura, Forreria, Nucella,
Ocenebra, Pteropurpura, Thais, Urosalpinx. 1V.
Fingerkuppenformig, mit subapikaler Schlupf-
apertur - z.B. bei Aspella, Drupella, Morula,

Murex, Phyllonotus. V. Discoidal, mit subapikaler
Schlupfapertur - z.B. bei Trophon. VI. Sphérisch,
mit abgeplattetem Apex - z.B. bei Ocenebra.

Die Eikapseln werden entweder in einer Ebene
nebeneinander an das Substrat geheftet oder bilden
in wenigen bis zahlreichen Lagen zusammen-
geheftet Laichballen, die sich teilweise hoch
auftiirmen - z.B. das Gelege von Murex trapa (in
D’Asaro, 1991). Kommunale Gelege sind bekannt
(u.a. Bandel, 1976b; D"Asaro, 1970b, 1991; eigene
Beobachtungen an Dicathais orbita) und ge-
wohnlich an UnregelméBigkeiten bzw. abgegrenzten
Bereichen innerhalb des Laichs zu erkennen.
Einzelgelege bestehen aus 2 - z.B. bei Dermomurex
pauperculus (in Bandel, 1976b: Aspella pauper-
cula) - bis etwa 400 Eikapseln - z.B. bei Vitularia
salebrosa (in D'Asaro, 1970a). Coralliophila-
Arten heften ihre kissenformigen Eikapseln in die
Mantelhohle (Bandel, 1976b; Gohar & Soliman,
1963; Robertson, 1980; Soliman, 1969; Wells &
Lalli, 1977, Wilson, 1994).

Die Zahl der Eier pro Kapsel variiert von unter
10 - z.B. bei Lepsiella vinosa (in Smith et al.,
1989) - bis iiber 2000 - z.B. bei Hexaplex princeps
(in D’Asaro, 1991), wo dann etwa zwei Millionen
bilobate Embryonen pro Gelege ausschliipfen kén-
nen und in die planktotrophe Larvalphase iiberge-
hen. Das numerische Verhéltnis zwischen Arten mit
nicht-planktotrophen und planktotrophen Schliipf-
lingen ist relativ ausgeglichen (bei 114 ausge-
werteten Arten: 63 zu 51). Innerhalb der Muricinae
und Trophoninae (sensu Ponder & Warén, 1988
und Vaught, 1989) gibt es jedoch kaum Arten mit
planktotropher Larvalphase (siehe z.B. Protoconche
in Harasewych, 1984; Houart, 1991; Radwin &
D’Atillio, 1976). Néhreierfressen tritt bei einigen
Muriciden auf und wurde insbesondere bei Nucella
lapilla genauer untersucht (Moore, 1938; Port-
mann, 1925, 1930, 1931; Stéckmann-Bosbach,
1988; eigene Beobachtungen). Hier stoppt bei
einem Grofiteil der Eier frithzeitig die Furchung,
und diese ballen sich zu einer zentralen Futtersiule
zusammen, an der die Embryonen mit normaler
Entwicklung dann "nagen". Weitaus haufiger als
Nabhreier, sind grofe Mengen Eiklar die Hauptnah-
rungsquelle in Embryogenesen (z.B. bei Lepsiella
vinosa). Entsprechende Eikapseln enthalten relativ
wenige Embryonen, welche sich sdmtlich zu nicht-
planktotrophen, jedoch oftmals noch fiir einige
Stunden bis wenige Tage mit einem quadrilobatem
Velum frei umherschwimmenden Schliipflingen
entwickeln (u.a. Bandel, 1976b).

Frisch geschlipfte, planktotrophe Veliger zei-
gen etwa eine Gehausewindung, die, interspezifisch,
etwa 0.15 mm bis 0.45 mm (z.B. Plicopurpura
patula m Kool, 1988) durchmiBt. Skulptur kann
fehlen; meistens sind jedoch mehr oder weniger



groBe Tuberkel vorhanden (Bandel, 1975a, 1975b;
Bandel et al., 1997, Kool, 1993; Massin, 1987,
1990; Abb.T13/15).

In Frithontogenesen ohne planktotrophe Phase
werden Embryonalgehduse von etwas mehr als
einer bis zu drei Windungen (z.B. Chicoreus
torrefactus in Cernohorsky, 1966a) sekretiert. Die
entsprechenden apikalen Durchmesser betragen
etwa 0.5 mm bis 2 mm. Der Ubergang zum Teleo-
conch ist in der Regel abrupt, hidufig rippig
verdickt. Die Windungen sind oftmals glatt, es
konnen jedoch Tuberkel oder auch ein oder seltener
zwei (z.B. bei Ocenebra grippi in Myers &
D’Attilio, 1981) Spiralkiele auftreten. Charakteri-
stische Embryonalgehduse zeigen z.B. Homalo-
cantha anatomica, bei der subsuturale Zacken
ausgebildet werden, Chicoreus bundharmai mit
ausgepragten Axialrippen oder Aspella spp., bei
welcher der Protoconch dem Teleoconch schief
aufsitzt; (u.a. Baker, 1890; 1891; Bandel, 1975a,
1975b; Cernohorsky. 1966; Gohar & Eisawy,
1967, Harasewych & Jensen, 1979; Houart, 1991,
1992, 1993; Moore & Sander, 1981; Radwin &
D’Attilio, 1976; Sabelli & Tommasini, 1982a,
1982b).

Die Zusanunenstellung muricider Eikapseltypen zeigt, dai} m
mehreren Gattungen der gleiche Typus (I) auftritt wie bei
den Turriden (Conoidea; s.0.). Diese kuppelformigen Eikap-
seln miissen als potentiell symplesiomorph diskutiert werden
(siehe Gesamtanalyse). Innerhalb der Muricidae tritt dieser
Typus bei fast allen evolutiven Linien auf (Unterfamilien
nach Vaught, 1989): Ergalataxinae, Muricinae, Muricop-
sinae, Rapaninae und Trophinae. D.h., dafl andere gemein-
same Fikapseltypen weitgehend konvergent entstanden sind.
Dieses wird auch dadurch untermauert, daB selbst intragene-
risch. verschiedene Typen auftreten kénnen, z.B. bei Murex,
Ocenebra, Thais oder Trophon.

Eine niedrige Eizah! kennzeichnet in der Regel eine
Frithontogenese ohne planktotrophe Phase, wihrend eine
hohe Eizahl sowohl das Fehlen als auch das Vorhandensein
einer planktotrophen Larvalphase bedeuten kann. So ennwi-
keln sich z.B. bei Chicoreus brevifrons aus 500-700 Eiern
nur 1-5 kriechende Schlupflinge, die sich weitgehend von
den restlichen FEiern emdhrten (Bandel, 1976b:; Aurex
brevifrons).

Die K-Strategen zeigen zu den R-Strategen ein Repro-
duktionsverhaltnis von bis zu 1 : 100 000.

Planktotrophe Larvalentwicklung; Das Velum des
frisch geschliipften, bilobaten, operculaten Veligers
differenziert sich wihrend der teilweise ausge-
dehnten Larvalphase - uw.a. wurde Stramonita
haemastoma mitten im Atlantik gefangen (Laursen,
1981) - zu vier, meist langgestreckten Lappen
(DiSalvo, 1988; Kay, 1979).

Die frei schwimmenden Veliger fiigen der Em-
bryonalwindung knapp eine (z.B. Vexilla vexilla in
Kool, 1993) bis vier (Abb.T13/17) Windungen an,
deren Durchmesser in einer Spannbreite von 0.55-
1.2 mm liegen. Alle Larvalgehduse zeigen eine
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Sinusigera-Apertur, deren AuBenlippe charakteri-
stisch rippig verdickt ist. Ein weiteres, durchgehend
gemeinsames Merkmal représentiert eine suturale
Leiste, die einfach, knotig oder dornig (Abb.T14/1)
ausgeformt sein kann und bei einem Grofiteil der
Muriciden das dominante Skulpturelement darstellt.
Oftmals treten Tuberkel hinzu, teilweise auch feine
Spirallirae. Die Larvalwindungen der meisten Arten
sind gut gerundet, jedoch kaum gerundet bei
Murex- und Chicoreus-Arten (siche z.B. Houart,
1981; Radwin & D’Attilio, 1976, eigene Beobach-
tungen).

Die Larvalgehéuse der Coralliophila-Verwandt-
schaft zeigen zusitzliche Skulpturelemente, insbe-
sondere Kurzrippen auf zwei bis drei Spiralkielen
(Abb.T13/14,16), entsprechen jedoch prinzipiell
dem Typus wie er bei anderen Muriciden auftritt
(Bandel et al., 1997; Richter & Thorson, 1975).

Der Modus der Frithontogenese korreliert u.a. mit der Mobi-
litat der Adulti. Mehr oder weniger ortsgebundene Arten
zeigen in der Regel eine planktotrophe Larvalphase, wahrend
sie bei lokomotorisch aktiven Muriciden héaufig fehlt.

Die Unterscheidung der verschiedenen frithontogeneti-
schen Strategien mit Hilfe der Protoconche erscheint kom-
pliziert 1im Hinblick auf Embryonalgehéiuse mit bis zu drei
Windungen, die zudem eine ausgepragte, vom Teleoconch
deutlich abgesetzte, aperturale Auflenlippe zeigen und den-
noch nicht-planktotrophe Entwicklung widerspiegeln. Solche
Embryonalgeh4use sind jedoch bei entsprechend detaillierter
Untersuchung von sehr #dhnlich erscheinenden Larval-
gehdusen sicher zu unterscheiden. Muricide Larvalgehiuse
zeigen oft eine klare Abgrenzung ihrer Embryonalwindung,
die Larvalwindungen tragen in der Regel eine suturale
Leiste, die den nicht-planktotrophen Formen felilt und
miimden in eine ausgeprigte Sinusigera-Apertur,

NEUBESCHREIBUNG einiger Protoconche:

Drupa aff. lobata (Abb.T14/1):. Es liegt ledig-
lich das Gehéuse einer planktotrophen Larve vor,
welches aus 4 Windungen mit einem Durchmesser
von 0.65 mm besteht. Hohe etwa | mm. Die erste
Windung entspricht dem Embryonalgehéuse, durch-
mifit 0.21 mm und ist mit Tuberkelreihen besetzt.
Der Beginn der ersten Larvalwindung ist durch das
Einbuchten der Anwachsstreifung und das allméh-
liche Einsetzen einer suturalen Leiste gekenn-
zeichnet, welche sich auf den spateren Windungen
skulpturell ausformt. Die suturale Leiste zeigt dann
2-3 Lirae und ist mit dornigen Kurzrippen besetzt,
insgesamt 18 auf der letzten Windung. Die Apertur
ist zur Sinusigera geformt, deren subsuturale Bucht
einen charakteristischen Ausgul} zeigt.

Lataxiena sp. (Abb.T13/2,3): 3.2-3.3 wohlge-
rundete Windungen mit einem Durchmesser von 0.7
mm, davon die erste Windung 0.25 mm (entspricht
Embryonalgehduse). Hohe etwa 1.0 mm. Embryo-
nalwindung mit Tuberkeln besetzt; Ubergang zur
ersten Larvalwindung durch deutlichen Absatz und
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Einsetzen einer knotigen suturalen Leiste gekenn-
zeichnet, die einziges Skulpturelement auch der
restlichen Windungen bleibt. Apertur vom Sinusi-
gera-Typus; mit rippig verdickter, im suprasutu-
ralen Bereich ohrférmig geschwungener Aufen-
lippe. Die Larve war planktotroph.

Maculotriton sp. (Abb.T13/7; siche Anmer-
kung): Dem Protoconch von Lataxiena sp. dhnlich;
3.3 wohl gerundete Windungen mit einem Durch-
messer von 0.7 mm, davon die erste Windung 0.28
mm (entspricht Embryonalgehduse). Hohe etwa 1.1
mm. Embryonalwindung glatt (jedoch leicht korro-
diert); Ubergang zur ersten Larvalwindung durch
kleinen Absatz und Einsetzen einer suturalen, mit
knotigen Tuberkeln besetzten Leiste gekenn-
zeichnet; terminal Tuberkel auf gesamter Windung,
ansonsten keine Skulptur. Apertur vom Sinusigera-
Typus. Die Larve war planktotroph.

Murex tribulus (Abb.T13/8): 3.5 wenig gerun-
dete Windungen mit einem Durchmesser von 0.95
mm, davon die erste Windung etwa 0.36 mm
(teilweise abgebrochen, Ubergang von Embryonal-
windung zu Larvalwindungen nicht sicher zu
erkennen). Hohe etwa 1.35 mm. Windungen insge-
samt korrodiert; als skulpturelles Element jedoch
eine suturale Leiste zumindest auf der letzten
Windung deutlich erkennbar; Apertur mit verdick-
ter AuBenlippe und deutlichem Larvalhaken. Eine
nach 2.3 Windungen unverhofft ausgeprégte Axial-
rippe scheint der terminalen Miindungsverdickung
zu entsprechen und ist moglicherweise pathologisch
(siche Anmerkung). Die Larve war planktotroph.

Nucella lapilla (Abb.T13/9): 1.2-1.3 Windun-
gen mit einem Durchmesser von 0.8-0.9 mm
Durchmesser, davon die erste Windung 0.75 mm.
AuBer Anwachsstreifung keine Skulptur vorhanden
(an frischen Embryonalschalen sind ultrafeine
Spiralstriae vorhanden). Apertur undifferenziert;
klemer Absatz zur Juvenilschale. Die Larve war
nicht-planktotroph (siehe Anmerkung).

Trophonopsis sp. (Abb.T13/10): 1.5-1.6 Win-
dungen mit einem Durchmesser von 1.15 mm,
davon die erste Windung 0.95 mm. Hohe etwa 1.35
mm. Aufler terminalem Wulst der Aperturaufen-
lippe ist keine Skulptur vorhanden (Schale aller-
dings etwas korrodiert, so daB} feine Elemente nicht
erhalten wéren). Die Larve war nicht-planktotroph.

Vitularia miliaris (Abb.T13/11,12); 1.2-1.3
Windungen mit emnem Durchmesser von 0.9 mm,
davon die erste Windung 0.65 mm; einheitliche
Skulpturierung mit Tuberkeln, die auf der ersten
Windung in Spiralreihen und dann diffus ange-
ordnet sind. Apertur ohne Larvalhaken, jedoch mit
lamelliger Verdickung. Die Larve war nicht-plank-
totroph.

Xymene convexus (Abb.T13/13,14); 1.3-14
Windungen mit einem Durchmesser von 0.55 mm,

davon die erste Windung 0.47 mm. Skulptur nicht
vorhanden (Schale allerdings etwas korrodiert);
Apertur geschwungen (hier durch Schalenabbruch
etwas uberhoht). Die Larve war nicht-plankto-
troph.

Aus dem Roten Meer kénnen drei Larvalgehduse vom
gleichen Typus wie bei Lataxiena sp. dokumentiert werden
(Abb.T13/4-6), die sich lediglich im Detail unterscheiden,
insbesondere durch die Mikroskulptur der jeweiligen sutura-
len Leiste und die etwas unterschiedlichen Abmessungen.

Der Teleoconch von Maculotriton sp. entspricht weit-
gehend der in Wilson (1994: 251) abgebildeten Cantharus
iostomus, also einer Buccinide. Der hier dokumentierte
Protoconch ist jedoch muricid. Es ist wahrscheinlich, daf
Cantharus iostomus ein taxonomisches Sammelsurium
reprisentiert, worauf auch entsprechend lange Synonymie-
listen hindeuten (z.B. in Wilson, 1994).

Es ist lange bekannt (und wurde auch persénlich
beobachtet), daB die Embryonen von Nucella lapilla Néhrejer
fressen. Der Protoconch wurde bereits von Kool (1993a,
1993b) abgebildet, allerdings von einem Individuum der US-
Ostkiiste (hier: Bretagne). Dieser ist etwas grofler als der hier
beschriebene und zeigt keinen Absatz zur Juvenilschale, was
jedoch beides in den Rahmen méglicher intraspezifischer
Variabilitat fallen konnte. Allerdings zeigen auch die
Jjeweiligen Radulae leichte Differenzen (s.0.).

3.11.2. Turbinellidae SWAINSON, 1835
3.11.2.1. Verbreitung und Okologie

Turbinelliden sind zirkumtropisch in den Ozeanen
verbreitet (u.a. Abbott, 1959, 1974; Abbott &
Dance, 1982; Darragh, 1969, 1987; Emerson &
Sage, 1988; Habe, 1968, 1979, Harasewych, 1986;
Rios, 1985, Springsteen & Leobrera, 1986;
Wilson, 1994) und mit einigen Arten auch in (anti-)
boreale Regionen vorgedrungen, etwa in neusee-
landische (Harasewych, 1987b; Powell, 1979) oder
Japanische Gewdsser (Habe, 1968). Metzgeria alba
wurde sogar am nérdlichen Polarkreis gedredged
(Bouchet & Warén, 1985).

Turbinellinae, mit den Gattungen Turbinella
und Syrinx (zur systematischen Stellung siehe
Harasewych & Petit, 1989), zeigen eine disjunkte
Verbreitung. Die monospezifische Syrinx kommt
ausschlieBlich im nordlichen Abschnitt der australi-
schen Provinz vor. Die drei Turbinella-Arten leben,
geographisch deutlich getrennt, in der Karibik, vor
Nordost-Brasilien und im Golf von Bengalen. Tur-
binellinen suchen auf sandigen Flachen des flachen
Sublitorals nach Beute, insbesondere Polychaeten
und Sipunculiden (eigene Beobachtungen), aber
auch dinnschalige, klaffende Muscheln (Bandel &
Wedler, 1987).

Vasinae sind im warmen Atlantik und Indo-
Westpazifik zu finden. Mit Ausnahme von Vasum
turbinellum, die indo-westpazifische Verbreitung
hat (sieche jedoch Anmerkung) und die einzige Art
threr Verwandtschaft reprisentiert, welche an geo-




graphisch (insbesondere bathymetrisch) isolierten
Inseln lebt (Maes, 1967: Cocos-Keeling Islands;
Taylor, 1978: Addu Atoll; Wells et al, 1990:
Christmas Island), sind Populationen dieser Unter-
familie regional begrenzt, teilweise mit biogeogra-
phischen Uberschneidungen. Unter den Vasinen
sind die einzigen Turbinelliden zu finden (insbeson-
dere Vasum spp.), die auch an Hartsubstraten,
insbesondere Riffen, Polychaeten, Sipunculiden und
teilweise Crustaceen erbeuten (Bandel & Wedler,
1987; Taylor, 1978, 1984b; eigene Beobachtun-
gen). Tudivasum-Arten praferieren jedoch Weich-
substrate und dringen in das tiefere Sublitoral vor
(Abbott, 1959; Wilson, 1994).

Ptychatractinac haben die ausgedehnteste
Verbreitung innerhalb der Turbinellidae und stellen
mit Arten der Gattung Metzgeria einerseits die
klimatischen Extremisten (s.0.), andererseits mit
Surculina spp. die einzigen ostpazifischen Vertreter
der Familie (Keen, 1971; siche Anmerkung). Die
meisten Arten leben sowohl sublitoral als auch
bathyal auf Weichsubstraten (Habe, 1968; Harase-
wych, 1987; Keen, 1971). Latiromitra cryptodon
wurde aus bis zu 2200 m (in Bouchet & Warén,
1985), Surculina blanda aus anndhernd 2000 m
Tiefe nachgewiesen (in Keen, 1971). Im Nahrungs-
trakt von Benthovoluta claydoni wurde der Cara-
pax eines Amphipoden gefunden (Harasewych,
1987b).

Columbariinae sind etwa innerhalb der 45er
Breitengrade im Atlantik und Indo-Westpazifik
verbreitet und typische Weichboden-Bewohner des
sublitoralen-bathyalen Ubergangsbereichs, wo sie
sich wohl hauptséchlich von Polychaeten erndhren
(Abbott,1974; Harasewych, 1983a, 1986, Powell,
1979; Wilson, 1994).

Bouchet und Warén (1988) transferierten die Gattung Exili-
oidea, die aus bis zu 4000 m Tiefe gedredged wurde, von den
Bucciniden zu den Turbinelliden. Diese zeigt eine basale
muricoide Radula, Anatomie und Protoconch sind nicht
bekannt, und die Columellarlippe zeigt keine Falten. Die
systematische Stellung von Exilioidea mul offen bleiben.

Die Systematisierung der Turbinellidae ist insgesamt
skizzenhaft und oft nicht nachvollziehbar. Beispiel: Harase-
wych (1983) stufte die zuvor als eigenstindige Familie
klassifizierten Columbariidae (w.a. in Ponder, 1973a) auf
Unterfamilien-Niveau herab und stellte diese mit folgenden
Argumenten zu den Turbinellidae: a) Ahnlickeit der
Radulamorphologie - bereits Thiele (1929) stellte fest, daf
die Radula von Columbarium der einer basalen Muricide
entspricht; b) Fehlen der akzessorischen Speicheldriisen -
auch dieses tritt z.B. bei manchen Muriciden auf (s.0.),
zudem sind Reduktionsmerkmale schlechte Apomorphien; c¢)
Vorhandensein einer Analdriise - kontinuierliches Merkmal
der Muriciden (Fretter, 1946; Ponder, 1973a); d) Polychaeten
als Nahrung - die hiufigste Emihrungsweise innerhalb der
Neogastropoda, tritt auch bei Muriciden auf (s.0.). DaB} der
Columbaria-Verwandtschaft die charakteristischen Columel-
larfalten von Vasum und Turbinella fehlen, wird hingegen
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von Harasewych (1983a, 1983b) nicht gewichtet (vergl.
Gesamtanalyse).

Weiteres Beispiel: Die generische Zusammensetzung
der Ptychatractinae ist konfus. Bayer (1971) beschrieb zwei
Arten unter der Gattung Teramachia und ordnete sie auf
Basis der Radula den Turbinellidae zu. Quinn (1981) stellte
klar, daB die Typusart von Teramachia eine Volutide ist
(vergl. Kuroda, 1931, Wells, 1989) und definierte die
Gattung Cyomesus, basierend auf Bayers Arten. Bouchet und
Warén (1985) synonymisierten Cyomesus mit Latiromitra,
die zuvor als Volutomitride angesehen wurde (Cernohorsky,
1973), ohne die Anatomie untersucht zu haben. Von einer
weiteren, angeblich ptychatractinen Gattung, Ceratoxancus,
ist nur das Gehiuse bekannt, welches Affinitéiten zu Mitriden
(Sakurai, 1957) und Volumitriden zeigt (Cernohorsky, 1973).
Surculina ist nicht ausreichend untersucht (sieche Rehder,
1967), um die taxonomische Abgrenzung von Benthovoluta
zu begriinden bzw. die Gattungsdiagnose von Benthovoluta
(in Kuroda & Habe, 1950) trifft ebenfalls auf Surculina zu
(in Dall, 1908) (vergl. Gesamtanalyse).

Es gibt Indizien, daf} die einzige, angeblich gesamt indo-
westpazifisch verbreitete Turbinellide, Vasum turbinellum,
lediglich eine Gruppe sehr dhnlicher Arten représentiert. Das
wichtigste Argument ist, daf3 die von Abbott (1959), Bandel
(1984) und hier abgebildeten Radulae sich jeweils unter-
scheiden (s.u.).

3.11.2.2. Adultgehiusemorphologie und Anatomie

Adultgehdusemorphologie: Muriciform bis fusiform
(Abb.92) (Literatur: siche Verbreitung). Ein all-
gemein giltiger Gehdusetypus 1aBt sich nicht
abstrahieren; typischerweise treten jedoch oftmals
Columellarfalten und ein breiter columellarer Kal-
lus auf. Sinistrale Gehduse sind nicht bekannt.
Gehdusehohen liegen bei den Turbinellinae
zwischen 13 cm und 80 cm (Syrinx aruanus in
Abbott & Dance, 1982; nach Wilson, 1994, jedoch
"nur" 60 cm), wobei die groBte Turbinella maximal
35 cm erreicht (Abbott, 1974: T. angulata). Syrinx
aruanus ist die grofite gehdusetragende Schnecke
iiberhaupt und zeigt im Gegensatz zu Turbinella-
Arten keine Columellarfalten. Turbinellinen ist ein
hochmiindiges, siphonostomes Gehduse gemeinsam.
Die Windungen sind mehr oder weniger geschultert.
Die Skulptur beschrankt sich in der Regel auf eine
mehr oder weniger ausgeprigte Carina, lediglich
bei 7. angulata sind massive Axialrippen ausge-
bildet, die auf der letzten Windung eine Schalen-
dicke von etwa 1.5 cm erzeugen. Im nicht-berippten
Bereich liegt die Schalendicke noch bei 0.5 c¢m
(eigene Beobachtungen; siche Anmerkung). Das
braune Periostracum ist dick und filzig.
Dickschalige Gehéuse treten auch bei den Vasi-
nae auf. Gehdusehohen liegen in einer Groben-
ordnung von 3 cm bis 18 cm. Die monospezifische
Tudicla (zur Taxonomie siche Rosenberg & Petit,
1987) zeigt ein flachwindiges Gehduse mit langem
Siphonalausgu3 und ohne Columellarfalten, sehr
dhnlich wie bei Haustellum (Muricidae; s.0.). Dort
sind allerdings Varizen ausgebildet, welche Tudicla
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fehlen. Vasum- und Tudivasum-Arten formen 2-5
Columellarfalten aus. Tudivasum spp. zeigen
bestachelte, vasiforme und 7udicla-dhnliche, sowie
axial berippte, fusiforme Gehduse. Vasum-Arten
tragen meist mit dicken, knotigen Stacheln besetzte
Gehiuse (manchen Muriciden der Thais-Verwandt-
schaft sehr dhnlich). Die Endwindung ist groB, die
Apertur entsprechend hoch und mit einem deut-
lichen, jedoch wenig abgesetztem Siphonalausguf.
Die Apertur kann Cassis-dhnlich ausgeformt sein
(siche Cassoidea). Ein zweiter Gehdusetypus dhnelt
dem der Muricide Urosalpinx und zeigt ein deutlich
hoheres Gewinde sowie eine niedrige Apertur. Das
Periostracum ist gewohnlich dick; einfache Farb-
muster der Kalkschale kénnen aufireten.
Ptychatractinae liegen mit ihren Gehéusehohen
zwischen etwa 2 cm - z.B. Merzgeria alba (in
Bouchet & Warén, 1985) - und 10 cm. Es treten
keine dickschaligen Gehduse auf. Die Form ist
meist mitriform oder fusiform, in der Regel
schlank. Columellarfalten vorhanden, jedoch teil-
weise kaum ausgeprdgt. Grundskulptur aus zahl-

reichen Spirallirae; dominierende Elemente sind die
meist vorhandenen Axialrippen.

Columbariinae haben Gehiusehdhen von etwa
3 bis 11 cm. Die Schale ist vergleichsweise diinn;
Columellarfalten fehlen. Die Gehduseform erinnert
oft an Cochlespira (Turridae, s.0.) und ist dann
durch ein pagodiformes, teilweise bestacheltes
Gewinde und einen extrem langen SiphonalausguB}
charakterisiert. In der Gattung Fulgurofusus (nomen
est omen) gibt es auch fusiforme Gehause.

Hinter der extremen Dickschaligkeit einiger Turbinellinae
steckt offensichtlich der Selektionsdruck scherentragender
Krebse (insbesondere Palinura), da entsprechende Schalen-
verletzungen z.B. bei Twurbinella angulata nur im aperturalen
Bereich beobachtet wurden, wo die Schale noch nicht die
maximale Dicke hat (eigene Daten).

Das Gehduse von Turbinella pyrum gilt im Hinduismus
und Buddhismus als heilig ("sacred chank") und ist bis
hinauf in das sibirische Burjatien wichtiger Bestandteil der
Gebetszeremonien (eigene Beobachtungen). Die Heiligkeit
beruht sehr wahrscheinlich auf Pragmatismus, da einerseits
eine dickschalige Schnecke kunsthandwerklich vielseitiger
bearbeitet werden kann als eine diinnschalige und anderer-
seits ist 7. pyrum auch volumings genug, um einen lauten,
durch Blasen erzeugten Klang zu gewahrleisten.

Abb.92: Gehausetypen rezenter Turbinellidae. Ohne MafRstab.

Anatomie; Ubersicht: FuB miBig groB bis
sehr grofl (Turbinella), mit ausgepragtem Propo-
dium; Operculum meist voll funktionsfihig, bei
Turbinella in der GroBe reduziert. Mantelhohle
lang und flach; Mantel relativ dick, glattrandig,
anterosinistral zu méBig langer (Vasum) bis extrem
langer Siphonalrinne ausgezogen (dem Gehduse-
ausgul} entsprechend). Kopf klein, teilweise sehr
klein (Turbinella), ohne Schnauze; Fiihler relativ
kurz, Augen liegen auf halber Linge bis nahezu
endstandig (Vasum), Surculina trigt moglicher-
weise keine Augen (Dall, 1908). Beim Kriechen
exponierte Korperteile sind meist einfarbig, teil-
weise gefleckt.

Mantelhéhlenorgane: Kieme mono-
pectinat, vergleichsweise schmal (bei Turbinella
etwas breiter) und lang (bei Vasum teilweise deut-
lich kiirzer), mehr oder weniger spitz zulaufend,
Lamellen relativ dick. Osphradium bipectinat,
méBig grof bis sehr groB (Turbinella), zwei Funftel
bis drei Viertel der Kiemenlinge und teilweise
breiter als diese; auf Hohe der Kiemenspitze
terminierend; Osphradiumenden gerundet. Hypo-
branchialdriise meist aus transversalen, teilweise
unauffilligen Falten; (Bayer, 1971, Harasewych,
1983a, 1987b; eigene Beobachtungen).

Vorderer Nahrungstrakt: Probos-
cis pleurembolisch und relativ kurz (Benthovoluta)




bis sehr lang (Fulgurofusus), Buccalmasse ziemlich
klein, Kiefer fehlen; Radula stets vorhanden.
Primére Speicheldriisen paarig, verschieden grof;
traubig bei Fulgurofusus und Benthovoluta,
schlauchformig bei Turbinella - minden direkt
oberhalb des Nervenringes in den Osophagus.
Leiblein-Ventil deutlich abgesetzt; akzessorische
Speicheldriisen nicht nachgewiesen. Osophagus-
driise bei untersuchten Arten der Columbariinae
und Ptychatractinae groB, etwa moéhrenformig, bei
Turbinellinae und Vasinae kaum ausgepragt; (Ha-
rasewych, 1983a, 1987b; Ponder, 1973a; eigene
Beobachtungen).

Es treten drei Radulatypen auf: a) Turbinella
mit charakteristischem, extrem breitem, tricuspidem

A

109

Mittelzahn und monocuspidem, basal schaufel-
formigem Marginalzahn (Bandel, 1984; Bayer,
1971; Harasewych, 1987b; Ponder, 1973a; Thicle,
1929; s.u.); b) Vasinae mit tricuspidem, maBig
breitem Mittelzahn und bicuspidem Marginalzahn,
dessen duBerer Dentikel meist kleiner als der innere,
teilweise sogar rudimentdr ist (Abbott, 1959;
Bandel, 1984; Thiele, 1929; eigene Beobach-
tungen); ¢) Ptychatractinae und Columbariinae mit
deutlich kleinerer Radula: Zentralzahn wie bel
Vasinae, jedoch mit monocuspidem, mehr oder
weniger sichelférmigem Marginalzahn (Bayer,
1971; Bouchet & Warén, 1985; Harasewych,
1983a; 1986, 1987b; Thiele, 1929); der gleiche
Typus ist fiir einige Muriciden dokumentiert (s.o.).

FhAN

Abb.93: Radulahalbreihen von a) Columbarium spiralis (nach Harasewych, 1986) und b) Vasum muricatum (nach

Bandel, 1984). Ohne MaRstab. Vergleiche Tafelabbildungen.

Genitaltrakt: Gonochoristisch; pallia-
ler Oivdukt mit relativ kurzer EiweiBdriise, jedoch
langer, zylindrischer Kapseldrise und deutlich ab-
gesetzter, terminaler Bursa copulatrix. Méannlicher
pallialer und penialer Gonodukt bei Benthovoluta
und Fulgurofusus bis zur Penisspitze als offene
Rinne; Vasinae ebenfalls mit durchgehend offener
Rinne oder im Penisbereich geschlossen; bei
Turbinella auf ganzer Lange geschlossen. Prostata
lagert als driisiges Gewebe dem pallialen Gonodukt
an. Penis mifBig bis ziemlich lang, finger- bis
tentakelférmig; bei Turbinella und Benthovoluta
mit terminaler Papille; (Abbott, 1959; Bayer, 1971,
Harasewych, 1983a, 1987b; Ponder, 1973a; eigene
Beobachtungen).

Nervensystem: Nicht dokumentiert.

NEUBESCHREIBUNG zweier Anatomien:

Turbinella_angulata (Abb.94). Die Beschreibung
basiert auf der Untersuchung eines ménnlichen
(Gehdusehohe etwa 15 cm) und eines weiblichen
Individuums (Gehdusehoéhe etwa 20 cm).
Mantelhéhlenorgane: Kieme mono-
pectinat, vergleichsweise breit und sehr lang, aus
etwa 280 beigefarbenen, dicken Lamellen; allméh-
lich spitz zulaufend, terminiert direkt an der Basis
der Siphonalfalte. Osphradium sehr grof (etwa 3/5
Kiemenldnge), mit braunlichen Lamellen, bipec-
tinat, der Kieme direkt anliegend, etwas unterhalb

von dieser terminierend, im vorderen Abschnitt
breiter als posterior. Hypobranchialdriise grof3-
flichig; aus zahlreichen transversalen Falten.

Vorderer Nahrungstrakt: Lange,
pleurembolische Proboscis; im retrahierten Zustand
etwas schlaufig im Proboscissack liegend. Buccal-
masse + terminal, ziemlich klein, ohne Kiefer; mit
kurzem, breitem Radulasack. Leiblein-Ventil nicht
nachgewiesen. Primédre Speicheldriisen paarig,
schlauchformig; rechte weiBlich, linke braunlich
und nur halb so lang; Drisengidnge oberhalb der
Proboscissackbasis  einmiindend.  Akzessorische
Speicheldriisen nicht vorhanden. Osophagusdriise
klein und undifferenziert,

Radula (Abb.T3/15,16) vergleichsweise kurz,
beim groferen Individuum aus etwa 90 dreizghni-
gen Querreihen zusammengesetzt (10.5 mm Gesamt-
lange); mit 1.2 mm relativ breit. Marginalia mit
kriftig gebogener Spitze - Schneide undifferenziert
- und breiter (0.3 mm), schaufelartiger Basis, die
aullen einen fligelformigen Fortsatz zeigt; Zahn-
linge etwa 0.4 mm. Mittelzahn + flach trapez-
formig (einem in der Luft lauernden Raubvogel
dhnlich), etwa 0.6 mm breit, median 0.14 mm hoch;
Schneide tiber gesamte Breite ausgebildet, jedoch
nur median differenziert; tricuspid, mit dominantem
Hauptdentikel und zwei kurzen, fast hockrigen
Nebendentikeln; Basis median ausgebuchtet, fafit in
entsprechende Einbuchtung (oberhalb des Haupt-
dentikels) des Nachbarzahns.
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Abb.94: Anatomische Skizzen von Turbinella angulata, a) Kopf- und FuRlbereich; b) getffnete Mantelhohle; ¢) Penis
und d) vorderer Nahrungstrakt. Malstabslinien bei a)b)d) = 5 cm; beic) = 3 cm.

Genitaltrakt: Ovidukt deutlich dreige-
teilt; relativ kurze Eiweifdriise; Kapseldriisse auf
etwa 6 cm Lange mit 27 scheibenformigen Eikap-
seln gefiillt; Bursa copulatrix als sackférmige Aus-
stilpung. Maénnlicher, postvisceraler Gonodukt
durchgehend geschlossen; Samengang im vorderen
Abschnitt driisig verdickt (Prostata), dringt breit in
die Basis des groflen, muskulosen, abgeflacht
fingerformigen, in deutlichem Abstand zu den
Kopftentakeln entspringenden Penis ein, verlduft in
diesem peripher und miindet an der Basis einer
terminalen, tentakelférmigen Papille.

Sonstiges: Full grof, insbesondere sehr
hoch, mit propodialen Lappen und stabilem, jedoch
nicht komplett verschlieBendem Operculum. Mantel
relativ dick. Mantelrand zeigt grofien Siphonal-
lappen mit abgefaltetem Kragen; sonst undiffe-
renziert. Visceralmasse relativ kurz und maBig
grof; Retraktormuskel breit und sehr kraftig. Kopf-
bereich fast winzig, nach vorne geriickt, * in den
FuBriicken integriert; Fithler auffillig kurz, Augen
auf etwa halber Lange an Verdickungen sitzend.

Vasum turbinellum (Abb.95) - Kurznotiz: Fuf
méBig grof, mit komplett verschlieBendem, stabilem
Operculum; Propodium gut ausgebildet, gelappt.
Kopf ziemlich klein, mit maBig langen, aneinander-
liegenden Fihlern, auf denen annihernd endstéindig
die Augen sitzen. Mantel relativ dick; Mantelrand
wellig und anterosinistral zu grofiem, einfachem
Siphonallappen ausgezogen. Mantelhéhle flach und
vergleichsweise kurz; monopectinate Kieme auf-
fallend klein; bipectinates Osphradium ebenfalls
klein, relativ zur Kieme jedoch groB, auf gleicher
Hohe wie diese terminierend. Hypobranchialdriise
aus schwach ausgeprigten, transversalen Falten.
Das Rectum miindet in weitem Abstand zum Man-
telrand. Retraktormuskel kurz, breit und kriftig.
Radula (Abb.T4/1,2) méBig lang, aus etwa 110
dreizéihnigen Querreihen zusammengesetzt (6 mm
Gesamtlange); Breite etwa 0.25 mm. Marginalia
monocuspid, mit kaum gekriimmtem, jedoch abge-
winkeltem, kraftigem, dornenférmigem Dentikel
(etwa 70 um lang); oberhalb des Dentikels Ein-
buchtung; Basis auflen mit gerundetem, kleinem
Absatz. Mittelzahn tricuspid (etwa 0.11 mm breit),
Hauptdentikel entspricht in Form und Gréfe dem
des Marginalzahns; Nebendentikel vom gleichen,




kriftigen Typus, jedoch um etwa ein Drittel kleiner;
Basis median ausgebuchtet, faBt in entsprechende
Einbuchtung (oberhalb des Hauptdentikels) des
Nachbarzahns.
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Bandel (1984) bildete einen bicuspiden Marginalzahn mit
kriftigem 4uBeren Dentikel ab. Dieser ist bei Abbotts (1959)
philippinischem Exemplar deutlich kleiner. Das hier beschrie-
bene Individuum (monocuspide Marginalia) stanunt vom
australischen Great Barrier Reef.

Abb.95. Anatomische Skizzen von Vasum turbineljum; a) retrahiertes Tier von umbilikal und b) rechtsseitig, mit

gedffneter Mantelhéhle. MaRstabslinie = 5 mm.

3.11.2.3. Eigelege und friihontogenetische Ent-
wicklung

Eigelege und Embryonalentwicklung: Der Laich von
Columbariinen und Ptychatractinen ist unbekannt.
Turbinella legt bis zu 30 + scheibenformige,
ineinanderfassende Eikapseln, welche basal einen
gemeinsamen Strang formen, der den Zusammen-
halt des zylindrischen Geleges gewdhrleistet. Die
Laich wird z.B. an Gorgonien (Octocorallia) oder
Seegras befestigt, kann sekundar aber auch frei auf
dem Sediment rollen. Der Grofteil der pro Kapsel
enthaltenen Eier dient durchschnittlich etwas
weniger als zehn sich entwickelnden Embryonen als
Nahrung. Die Embryogenese kann mehrere Monate
dauern. Die Schale verkalkt erst in den letzten
Tagen vor dem Schlupf. Die Schlipflinge kriechen
aus der zerfallenen Membran der konkaven
Kapselfront (Bandel, 1975c,.1976b; Chidambaram
& Unny, 1947; D’Asaro, 1970b; Winner, 1985;
eigene Beobachtungen). Prinzipiell &hnlich ist das
Gelege von Syrinx. Die Eikapseln sind allerdings
kompakter ineinandergeschachtelt und zeigen einen
gewellten frontalen Umril. Es werden ebenfalls
Nahreier gefressen (Winner, 1992). Vasum murica-
fum laicht auf Hartsubstrat ab und sekretiert Eikap-
seln, die in frontaler Sicht kuppelférmig aussehen
und in Aufsicht etwa den Umril einer Banane
zeigen (abstrahiert: hemi-discoidal). Konvexe und
konkave Seiten aufeinanderfolgender Kapseln wer-
den ineinander verschachtelt. Die Schlupfapertur
verlduft anndhernd apikal auf der konkaven Kapsel-
seite. Die Eikapseln enthalten viel Eiklar und zahi-

reiche Eier, die sich sédmtlich zu kriechend schliip-
fenden Embryonen entwickeln (Bandel, 1976a).

Die Embryonalgehduse (Protoconche der
Columbariinae und Ptychatractinae einbezogen)
zeigen meist 1-2, z.B. Turbinella angulata und
Vasum truncatum 3 (Bandel, 1975a, 1975c;
Barnard, 1958), Syrinx aruanus bis zu 6 Win-
dungen (in Winner, 1992). Die intraspezifische
Variationsbreite ist gewohnlich grof3; z.B. liegen die
Schlupfgehdusehdhen von Turbinella  angulata
zwischen 0.5 und 1.5 cm (Bandel, 1976a). Die
frithontogenetische Schale erscheint in der Regel
unskulpturiert und zeigt einen flieBenden Ubergang
zum Teleoconch (Abbott, 1959; Barnard, 1938;
Harasewych, 1983a, 1986, 1987; Thiele, 1929;
Wilson, 1994). Es wird jedoch wohl teilweise
(moglicherweise hdufig) bereits in der Eikapsel mit
der Ausformung von Teleoconchskulpturen begon-
nen - z.B. bei Turbinella angulata (in Bandel,
1975a, 1975¢). Columbarium harrisae zeigt einen
"Soft-Ice-Protoconch” mit ausgezogener Spitze
(Harasewych, 1983b; vergl. Volutidae). Die apika-
len Embryonalgehdusedurchmesser liegen zwischen
etwa 1 mm und I cm,

Risbec (1931) dokumentierte Gelege und Embryonalent-
wicklung von Turbinella caledonica. Bei dieser von Petit de
la Saussaye (1851) aufgestellten Art handelt es sich jedoch
um Peristernia ustulata, also eine Buccinide (siehe nichstes
Kapitel).

Planktotrophe Larvalentwicklung: Nicht sicher
nachgewiesen (siehe Anmerkung).
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Turbinellidae sind durch das weitgehende und mogli-
cherweise sogar durchgéingige Fehlen einer planktotrophen
Verbreitungsphase gekennzeichnet.

Bouchet und Warén (1985) merkten unter Latiromitra
cryptodon an: "The larval shell is multispiral and probably
indicates planktotrophic larvae" (die Autoren bildeten den
entsprechenden Protoconch nicht ab). Zum einen ist die
Systematisierung von Latiromitra in den Turbinellidae sehr
fraglich (siehe 3.11.2.1.), zum anderen koénnen auch in
holokapsuldren Frithontogenesen multispirale Protoconche
sekretiert werden. Die indo-westpazifische Verbreitung von
Vasum turbinellum impliziert das Vorhandensein einer
planktotrophen Larve. Hier wurden allerdings Indizien
prasentiert (Merkmalsunterschiede der Radulae), daf es sich
wahrscheinlich um eine Artengruppe handelt. Dann wire die
heutige Verbreitung méglicherweise auch erdgeschichtlich zu
erklédren (siehe "Zeitachse der Evolution").

3.11.3. Buccinidae RAFINESQUE, 1815

Taylor und Sohl (1962) klassifizierten noch die
Buccinacea, die sich aus sieben Familien konsti-
tutierte. Ponder und Warén (1988) unterschieden
lediglich Columbellidae (s.u.) und Buccinidae;
letztere mit den vier Unterfamilien Buccininae,
Fasciolariinae, Melongeninae und Nassariinae.
Beide Familien wurden zu den Muricoidea gestellt.
Vaught (1989; vergl. Millard, 1996) folgte zwar
der Systematisierung der Bucciniden innerhalb der
Muricoidea, erhob bzw. belieB jedoch die Unterfa-
milien nach Ponder und Warén (1988) in Familien-
rang und implizierte damit, daB Nassariiden
genauso nahe verwandt mit Muriciden wie mit
Bucciniden sind. Wie bisher wird vorldufig die
Klassifikation von Ponder und Warén (1988)
benutzt und als Hypothese getestet.

3.11.3.1. Verbreitung und Okologie

Bucciniden sind iiber alle Langen- und Breiten-
grade, fast ausschlieBlich im marinen Milieu
anzutreffen (u.v.a. Abbott, 1974; Abbott & Dance,
1982; Bosch et al., 1995; Bouchet & Warén,
1985a; Cernohorsky, 1971a, 1972; Clench &
Turner, 1956; Dell, 1990; Graham, 1988; Habe,
1968; Hinton, 1972; Humfrey, 1975; Kay, 1979,
Keen, 1971; Knudsen, 1956; Kozloff, 1996; Maes,
1967; Nesbitt & Pitt, 1986; Powell, 1979; Rios,
1985; Springsteen & Leobrera, 1986; Steyn &
Lussi, 1998; Thiele, 1929; Wells et al., 1990;
Wilson, 1994; eigene Beobachtungen). Einige Taxa
haben sich auf das brackische Milieu eingestellt, die
Gattung Clea ist sogar im Siilwasser verbreitet -
zB. im Mekong FluB (Brandt, 1974; vergl
Houbrick, 1986).

Die Biogeographie der Buccinidae insgesamt
wird bereits durch die Buccininae représentiert,
welche eine Reihe Taxa beinhalten, die aus den
warmeren Meeren in arktische - z.B. Beringion,
Buccinum, Colus, Liomesus, Neoberingius, Neptu-

nea, Plicifusus, Searlsia, Turrisipho und Volutop-
sius - oder antarktische Gewisser vorgedrungen
sind - z.B. Chlanidota, Fualsitromina, Neobuc-
cinum, Pareuthria, Probuccinum und Prosipho.
Unter den Buccininae befinden sich hauptsichlich
sublitorale und bathyale Arten. Im Abyssal leben
z.B. Antarctoneptunea aurora (in Dell, 1972),
Costaria crosnieri (in Bouchet & Warén, 1986)
oder Mohnia abyssorum (in Bouchet & Warén,
1985). Calliloconcha knudseni wurde aus 5480 m
Wassertiefe gedredged (Bouchet & Warén, 1986).
Grofe bathymetrische Toleranz ist relativ haufig.
So kommt etwa Buccinum undatum vom flachen
Sublitoral (eigene Beobachtungen) bis zu 1500 m
Tiefe vor (Friele & Grieg, 1901). Flachwasserarten
sind v.a. in Cantharus, Engina, Phos und Pisania
(alles kosmopolitische Gattungen) zu finden, die
haufig mit Korallenriffen assoziiert sind. Cominella
hat eine dhnliche Okologie wie Nassarius (s.u.) und
lebt im Litoral - auch in Astuaren - der siid-
australischen Subregion (Powell, 1979; Wilson,
1994; eigene Beobachtungen). Das Nahrungs-
spektrum ist haufig intraspezifisch sehr breit und
besteht aus Gastropoden, Muscheln, Crustaceen,
Polychaeten oder Fisch (Aas), die mit Hilfe einer
langen Proboscis erbeutet werden (Bandel &
Wedler, 1987; Brock, 1936, Pearce & Thorson,
1967, Shimek, 1984b; Taylor, 1980, 1984b). Die
Fahigkeit Beute anzubohren ist bisher nur von
Cominella bekannt (Peterson & Black, 1995), die
auf diese Art und Weise Muscheln iberwiltigt.
Volutopsius soll Echinodermen fressen (Kantor,
1985).

Die Biogeographie der Fasciolariinae ist weit-
gehend durch die Wendekreise eingerahmt. Ledig-
lich einige * Fusinus-Arten siedeln in kiihleren
Gewdssern, etwa vor Oregon oder Japan. Diese
Verwandtschaft dringt auch in das tiefere Sublitoral
und obere Bathyal vor - z.B. Fusinus anni bis etwa
500 m (in Wilson, 1994). Fasciolariinae sind
sowohl auf Weich- als auch auf Hartsubstraten zu
finden, insbesondere vor oder auf Riffen. Dort
Jjagen Fasciolaria und Pleuroploca nach anderen,
haufig ebenfalls rduberischen Gastropoden. Andere
Taxa préferieren Muscheln (z.B. Leucozonia sp.)
oder Polychaeten (z.B. Latirus sp.) und vertilgen
auch Aas (Bandel & Wedler, 1987; Paine, 1963;
Stupakoff, 1986; Wells, 1958; eigene Beobach-
tungen).

Melongeninae haben ihren Verbreitungsschwer-
punkt auf der Nordhalbkugel (etwa vom Aquator
bis zum 35. Breitengrad), insbesondere im West-
Atlantik und Pazifik. Pugilina lebt sowohl im
tropischen Atlantik (mit einer Art auch vor West-
Afrika) als auch im Indo-Westpazifik. Eine weite
Verbreitung, einschlieflich der siidlichen Hemi-
sphére, hat Volema paradisiaca, die vom Malay-



ischen Archipel bis nach Siidafrika vorkommen soll
(Barnard, 1958; siche Anmerkung). Geographisch
stark isolierte Inseln, etwa Hawaii (siche Kay,
1979) oder Cocos-Keeling (siche Maes, 1967),
wurden von Melongeninen nicht erreicht. Die
Schnecken leben auf oder in sandigen bis
schlammigen Substraten des Litorals und flachen
Sublitorals. Melongena und Pugilina praferieren
Mangroven und graben dort nach diinnschaligen
oder klaffenden Muscheln bzw. benutzen die sehr
lange Proboscis, um die Beute zu erreichen (Bandel
& Wedler, 1987; Morton, 1986a, 1986b). Busycon
bevorzugt Astuare und erndhrt sich ebenfalls von
Muscheln (Kent, 1983; Paine, 1962). Die Nahrung
von Volema ist nicht bekannt (siche Anmerkung).

Nassariinae sind iiberwiegend zirkumtropisch
verbreitet, jedoch mit einigen Arten in geméBigten
und wenigen Arten auch in kithlen Gewdssern zu
finden (bis an den 60. Breitengrad heran). Unter
den Nassariinen gibt es zahlreiche Arten, die iiber
den gesamten Indo-Westpazifik verbreitet sind,
jedoch keine, die ihr Vorkommen zusétzlich auf den
atlantischen Raum ausgeweitet hat. Nassariinen
sind charakteristische Weichbodensiedler (epi- und
endobenthisch) des Litorals und flacheren Sub-
litorals, nicht selten unter brackischem Einfluf,
etwa in Astuaren und treten hiufig in dichten
Populationen auf. Bathyale Arten sind die Aus-
nahme - z.B. Nassarius babylonicus bis 1640 m
Tiefe (in Barnard, 1958); abyssale Nassariinen sind
nicht bekannt, Die Schnecken sind meist Aas-
fresser, fallen jedoch auch iiber lebende Tiere her -
z.B. Polychaeten (Bandel & Wedler, 1987; Taylor,
1980). Kay (1979) merkte an, daB auch Muscheln
angebohrt werden (siche Anmerkung). Bullia
digitalis ergénzt die Ernahrung durch pflanzliche
Kost (Harris et al., 1986) und Ilyanassa obsoleta
ist ein mehr oder weniger omnivorer Sediment-
fresser, der wohl hauptsichlich Mikro-Algen auf-
nimmt (Brenchley, 1987; Curtis & Hurd, 1981a,
1981b).

Barnard (1958) dokumentierte fiir Volema paradisiaca knapp
zwei Protoconchwindungen, die als Indiz gelten konnen, dafl
keine oder eine nur sehr kurze freie Larvalphase in der
Frithontogenese auftritt. Im Hinblick auf die heutige Bio-
geographie wire die genetische Homogenitit der Art ohne
ein planktotrophes Veliger-Stadium nicht aufrechtzuerhalten.
Vermeintlich intraspezifische Unterschiede in der Gehéuse-
morphologie geographisch weit voneinander entfermnter
Populationen miissen als interspezifisch diskutiert werden.
Das Verbreitungsmuster kann nur paldontologisch aufgeklart
werden.

Gewshnlich werden neben den hier aufgefithrten Gat-
tungen mindestens zwei weitere den Melongeninae zugeord-
net (wa. Vaught, 1989) Syrinx wird seit einigen Jahren
(Harasewych & Petit, 1989) als Turbinellide (s.0.) ange-
sehen; die systematische Stellung von Taphon muf} offen
bleiben, da die Anatomie nicht bekannt und das Gehéuse fiir
Melongeninae untypisch ist.
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Kay (1979) bezeichnete die Nassariinae u.a. als
Muschelbohrer, wofiir es generell jedoch keinen Beleg gibt.
Allerdings wiesen Morton und Chan (1997) das Potential
zum Bohren bei juvenilen Individuen von Nassarius festivus
nach. Interessant ist in diesem Zusammenhang, dafl die in
dhnlichen Habitaten wie manche Nassariinen lebende
Cominella ebenfalls die Fahigkeit zum Bohren zeigt (als
einzige Buccinine), allerdings auch als adultes Tier (vergl.
Gesamtanalyse).

3.11.3.2. Adultgehiiusemorphologie und Anatomie

Adultgehdusemorphologie: Die Teleoconche sind
heterogen gestaltet (Abb.96) (Literatur: siche Ver-
breitung) und nicht durch ausschlieBlich bei Bucci-
niden vorkommende Merkmale zu charakterisieren.

Buccininae erreichen Gehdusehdhen von etwa |
cm - z.B. Pisania unicolor - bis 25 cm: Penion
maximus (beide in Wilson, 1994). Die meisten
Arten liegen zwischen 4 und 10 cm (siche An-
merkung). Die Gehause zeigen Affinitdten zu denen
vieler anderer hoherer Caenogastropoda, insbeson-
dere Cassoidea, Cancellarioidea, Muricidae und
Turbinellidae: annghernd sphédrisch bis hochturm-
formig, geschultert oder ungeschultert; oft mit
Axialrippen (teilweise knotig) und Spirallirae
skulpturiert, welche jedoch fiir sich oder komplett
fehlen kénnen; Stacheln nicht vorhanden, Varizen
bei Colubraria sl. und Phos spp. Apertur sehr
unterschiedlich groB und geformt; mit oder ohne
Dentikel, teilweise mit Columellarfalten (z.B.
Engina); Siphonalausgiisse meist kurz bis maBig
lang (bei Penion relativ lang); mehrere sinistrale
Arten. Flachwasserarten teilweise mit ausgepragten
Farbmustern.

Fasciolariinae zeigen Gehduse von 1.5 cm -
z.B. Latirus staminatus (in Wilson, 1994) - bis 60
cm Héhe: Pleuroploca gigantea (in Meinkoth,
1995). Die meisten Arten liegen zwischen 4 und 20
cm. Es gibt nur wenige Taxa, die aufgrund threr
Gehidusemorphologie nicht auch in die Buccininae
passen wiirden, etwa Fusinus sl mit hohem
Gewinde und langem bis sehr langem Siphonal-
ausguf. Es treten ebenfalls keine Stachelskulpturen
auf, Columellarfalten sind selten und dann kaum
ausgeprigt; keine signifikanten Varizen; Farb-
muster relativ haufig und teilweise ausgeprigt;
mindestens ein linksgewundenes Taxon: Sinistralia.

Melongeninae tragen Gehduse von 5 ¢cm - z.B.
Volema paradisiaca (in Bosch et al,, 1995) - bis
etwa 40 cm: Busycon contrarium (linksgewundene
Art; in Meinkoth, 1995). Ahnliche Gehiuse gibt es
msbesondere bei Fasciolariinae, Ficidae und
Turbinellidae. Letztere tragen jedoch Columellar-
falten (auwBer Tudicla spirillus, die Busycon
coarctatum ahnelt), welche bei Melongeninen nicht
auftreten. Die Gehduse sind meist hochmiindig,
teilweise weitmiindig; Melongena und Volema mit
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relativ karzem, Pugilina und Busycon mit langem
bis sehr langem Siphonalausguf}; einige Arten von
Busycon und Melongena mit kurzen Stacheln
skulpturiert; Farbmuster meist vorhanden.
Nassariinae zeigen durchschnittlich deutlich
kleinere Gehduse als die anderen Bucciniden-
Unterfamilien: von etwa 6 mm Hoéhe - z.B.
Nassarius himeroessa (in Bosch et al., 1995) - bis
zu 6 cm Hohe - z.B. Bullia tenuis (in Abbott &
Dance, 1982). Die meisten Arten liegen zwischen 1
cm und 3 cm. Gehduseumrisse: naticiform bis
cerithiiform, meist ungeschultert, selten mit tiefer
Sutur; sehr dhnliche Gehduse finden sich bei Phos
(Buccininae); zu Teleoconchen der Fasciolariinae
und Melongeninae bestehen keine gréBeren Affi-
nitdten. Bullia-s.1-Gehduse sind durchschnittlich

groBer, meist schlanker und weniger skulpturiert als
die von Nassarius s.l.; letztere oft papillos-knotig,
teilweise rippig, selten mehr oder weniger glatt.
Siphonalausgiisse generell kurz; Mundungslippen
unterschiedlich differenziert, oftmals mit Dentikeln,
teilweise mit Columellarfalten (dann einigen
Cancellariidae &hnlich); Nassarius s). oft mit
breitem, columellarem Callus. Sinistrale Arten
nicht bekannt; Farbmuster hdufig vorhanden.

Durchschnittlich  kleine buccinine Arten konstituieren
Cantharus, Engina, Pisania und Phos, alles Gattungen, die
pantropisch verbreitet sind. Die Gattung mit den durch-
schnittlich grofiten Arten, Penion, ist in ihrer Verbreitung auf
die Gewdsser vor Sidost-Australien und Neuseeland
beschrankt. Diese GroBen/Verbreitungs- Korrelation gilt
ebenso fiir Fasciolariinae und Melongeniinae.

Abb.96: Gehausetypen rezenter Buccinidae. Ohne Mallstab.

Anatomie: Ubersicht: FuB meist nur méBig
gro und relativ kurz bei Buccininae, deutlich
grofer bei vielen Fasciolariinae und Melongeninae,
sehr lang (bei Bullia auBerdem breit) und
tentakelférmig (teilweise bifid) auslaufend bei den
meisten Nassariinae; Propodium in der Regel gut
ausgebildet, auch mit seitlichen Lappen; Opercu-
lum gewohnlich weitgehend funktionell, selten redu-
ziert, insbesondere bei Nassariinae mit gezacktem
Rand. Mantelhohle méafig lang bis lang; Mantel
diinn-transparent bis relativ dick; mit meist glattem,
teilweise gewelltem Rand, der anterosinistral zu
einem gewdhnlich langem Siphon ausgezogen ist -
auch bei den zahlreichen Taxa mit kurzem Gehéu-

seausgufl. Kopf klein bis maBig groB, schnauzen-
los, bei Melongeninae durch sehr langen Nacken
abgesetzt; Fithler relativ kurz bis lang, mit basal bis
median auf Verdickungen liegenden Augen. Beim
Kriechen exponierte Korperteile meist einfach
pigmentiert (siche Anmerkung).

Wilson (1994) fithrte bei den Fasciolariinae an, daB deren
Weichkorper typisch rot pigmentiert sind ("a primary
character of the group"). Die hier anatomisch untersuchten
Fasciolaria- und Latirus-Arten sind schwarz bzw. braun
pigmentiert.

Mantelhdhlenorgane: Kieme mono-
pectinat (siche Anmerkung), méBig lang bis sehr



lang, meist relativ breit, mit mehr oder weniger
dicken Lamellen, spitz oder breit zulaufend.
Osphradium + symmetrisch bis deutlich asymme-
trisch bipectinat, méBig grof} bis sehr groB, deutlich
schmaler (z.B. Nassarius) bis deutlich breiter als
die Kieme (z.B. Latirus), ein Drittel bis zwei Drittel
der Kiemenlinge, der Kieme eng anliegend oder
etwas abgesetzt (z.B. Buccinum), etwa auf gleicher
Hohe wie diese terminierend. Hypobranchialdriise
aus transversal verlaufenden, mehr oder weniger
ausgeprigten Falten; (Bouvier, 1887; Fretter &
Graham, 1962; Newell & Brown, 1977; Taylor &
Miller, 1989; eigene Beobachtungen).

Chatfield und Smythe (1982) bildeten Kieme und Osphra-
dium der linksgewundenen Sinistralia gallagheri (Fasciolari-
inae) ab und verwechselten offensichtlich die Organe, da ihre
Kieme bipectinat dargestelit ist und zudem die Osphradium-
typische Lage eimimmt. Die Kieme (Osphradium der
Autorinnen) ist extrem schmal dargestellt, wie es sonst bei
Bucciniden nicht anndhernd der Fall ist. Hier ist eine
Uberpriifung notwendig,

Abb.97: Frihjuvenile Pugilina tuba, die ihre bereits sehr
lange Proboscis zur Nahrungsaufnahme einsetzt (nach
Morton, 1986¢). Ohne MaRstab.

Vorderer Nahrungstrakt: Probos-
cis pleurembolisch und lang bis extrem lang
(Abb.97); Buccalmasse klein bis méaBig grof,
unterschiedlich gelegen, ohne Kiefer, Radulalinge
sehr verschieden (s.u.). Primédre Speicheldriisen
woh! immer vorhanden, meist traubenférmig, teil-
weise schlauchférmig oder traubig mit schlauch-
formigen Anhingen (sieche Anatomie von Latirus
polygonus);, Driisenginge passieren den Nervenring
in der Regel auBen (nach Thiele, 1929, "durch-
setzen" sie den "Schlundring" der Fasciolariinae).
Akzessorische Speicheldriisen nicht vorhanden;
Leiblein-Ventil bei Buccininen und Nassariinen
deutlich ausgebildet, bei Fasciolariinen und Melon-
geninen nicht. Osophagusdriise der Buccininae und
Nassariinae meist groB und langgestreckt, vome
breiter als hinten, vom Osophagus abgesetzt; die
Buccinine Cominella mit sackférmiger Ausstiil-
pung wie sie bei Fasciolariinae auftritt; dort und bei
den Melongeninae kann die Osophagusdriise auch
weitgehend reduziert sein; (Brock, 1936; Brown,
1969; Eales, 1923, Fretter & Graham, 1962;
Haller, 1888; Harasewych, 1990b; Martoja, 1964;
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Oswald, 1893, Ponder, 1973a, 1973b; eigene
Beobachtungen).

Radulae sind wvielfach abgebildet worden (u.a.
Bandel, 1977; 1984; Barnard, 1958; Bouchet &
Warén, 1985, 1986; Cernohorsky, 1971a; Clench
& Turner, 1956; Eales, 1923, Edwards &
Humphrey, 1981; Kang, 1976; Peile, 1936; Ponder,
1972¢, 1973b; Poorman, 1981a; Schepman, 1909;
Thiele, 1929) und sind bis auf wenige Ausnahmen
charakteristisch fiir die Familie. Mittelzihne, z.B.
von Cominella (Abb.T4/15-17), Phos (Abb.T5/
1,2) oder Melongena (Abb. T4/10,11), stimmen mit
denen einiger Muriciden (s.0.) weitgehend und mit
denen der Columbariinae (Turbinellidae) + exakt
Uberein: ein solcher Zahn zeigt eine mehr oder
weniger konkave Oberkante und die Schneide ist zu
drei, kraftigen, * gleichférmigen Dentikeln ausge-
zogen. Dieser Typus wird innerhalb der Buccinidae
unterschiedlich variiert. Die beiden Aufenzihne
sind mindestens bicuspid, was die Bucciniden von
allen Muriciden unterscheidet, bei denen sie
prinzipiell monocuspid sind. Ubereinstimmung gibt
es jedoch mit Vasum-Arten (Turbinellidae), wo
ebenfalls bicuspide AufBenzdhne aufireten (auch
zusanumen mit tricuspiden Mittelzahnen).

Buccininae: Mittelzahn rechteckig, trapezfor-
mig, gefligelt oder Miitzenschirm-formig; Schneide
meist mit 3-5 Dentikeln besetzt, selten monocuspid
- z.B. Colus spp. (in Bouchet & Warén, 1985) -
teilweise mit 4 (z.B. Neptunea spp.) oder 6
Dentikeln (z.B. Buccinum spp.); Kryptos koehleri
ohne Dentikel (in Bouchet & Warén, 1986).
Aufenzdhne asymmetrisch oder symmetrisch bicus-
pid (mehr oder weniger krebsscherenférmig); oft
mit einem oder mehreren dazwischenliegenden
Nebendentikeln, die in Ein- oder Zweizahl teilweise
die GroBe der beiden primédren Dentikel erreichen.
VogelfuB-dhnliche Seitenzdhne sind w.a. bei
Belomitra spp., Meteuthria spp. oder Prosipho
spp. ausgebildet (Bouchet & Warén, 1986; Dell,
1990; Thiele, 1929; siche Abb.98). Einige Radulae,
z.B. von Costaria crosnieri und Thalassoplanes
moerchi (beide in Bouchet & Warén, 1986)
vermitteln zum Fasciolariinae-Typus. Der Colubra-
ria-Verwandtschaft fehlt eine Radula.

Fasciolariinae zeigen + charakteristische Radu-
lae: Mittelzdhne relativ klein bis sehr klein, *
rechteckig bis trapezformig, Schneide mit 3-5
Dentikeln. AuBenzdhne breit, multicuspid, + kamm-
formig, Dentikel meist mehr oder weniger gleich-
formig, bei Peristernia kleine und grofe Dentikel
alternierend.

Radulae der Melongeninae liegen innerhalb der
Spannbreite buccininer Radulae: Melongena und
Hemifusus mit tricuspidem Mittelzahn und bicus-
piden AuBenzdhnen. Volema prinzipiell dhnlich (in
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Barnard, 1958), Mittelzahndentikel jedoch etwas
gespreizt und AuBenzahndentikel stark asymme-
trisch; dadurch ergeben sich signifikante Uberein-
stimmungen auch mit einigen Vasum-Arten (Turbi-
nellidae). Busycon mit 4-7 Dentikeln am Mittel-
zahn, AufBenzdhne mit zwei jeweils marginalen,
stark dominierenden Hauptdentikeln und 2-4 da-
zwischenliegenden Nebendentikeln.

Nassariine Mittelzahne sind charakteristisch:
breit konkave Oberkante und konvexe Schneide, die
meist mit 10-14 Dentikeln besetzt ist (siche
Anmerkung). Auflenzdhne haufig bicuspid, teilwei-
se jedoch mit zusétzlichen Nebendentikeln besetzt.
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Eine Radula mit nassariinem Mittelzahn tritt auch bei den im
Stflwasser lebenden Clea- bzw. Quadrasia-Arten auf (siehe
Houbrick, 1986; Thiele, 1929), die dennoch zu den Buccin-
inae gestellt werden. Die sonstigen anatomischen Untersu-
chungen von Houbrick (1986) an Quadrasia weisen lediglich
nach, daf} es sich um eine Muricoidee handelt. Da viele
Nassariinae in Astuaren leben, ist eine mogliche Besiedlung
des StiBwassers aus dieser Gruppe heraus zwanglos zn
postulieren. Insbesondere im Kontext des charakteristischen
Radula-Mittelzalns werden deshalb Clea und Quadrasia
(eventuell zu synonymisieren) von den Buccininae zu den
Nassariinae transferiert. Die Gehdusemorphologie liegt in
der oben ftir Nassarinae angegebenen Spannbreite.

0

Abb.98: Radulahalbreihen von a) Quadrasia hidalgoi (nach Houbrick, 1986); b) Volema paradisiaca (nach Barnard,
1958); ¢) Belomitra pacifica (nach Bouchet & Warén, 1886); d) Colus holboelli (nach Bouchet & Warén, 1985) und e)
Peristernia australiensis (nach Thiele, 1929). Ohne MaRstab. Vergleiche Tafelabbildungen.

Genitaltrakt: Gonochoristisch; pallia-
ler Ovidukt grofBtenteils aus dick-wurstformiger
Kapseldriise bestehend; Albumendriise als posteri-
orer, verdickter Abschnitt des Gonodukts; Bursa
copulatrix in terminalen Ovidukt integriert oder
sackformig abgesetzt. Ménnlicher, pallialer Gono-
dukt geschlossen, teilweise in Leibeshohlenwand

integriert und nicht sichtbar; Prostata als unter-
schiedlich lange, driisige Verdickung des posteri-
oren pallialen Gonoduktes; Penis finger- bis keulen-
formig, teilweise lateral abgeflacht, hiufig mit
terminaler oder subterminaler, dornenférmiger Pa-
pille (Fretter, 1944; Harasewych, 1990b; Smith,
1980; West, 1978, 1979; eigene Beobachtungen).

Abb.99: Zentralnervensystem von a) Buccinum undatum (Cerebralganglien getrennt; nach Bouvier, 1887) und b)

Fusinus syracusanus (nach Haller, 1888). Ohne Mafstab.



Nervensystem: Es sind Taxa von allen
vier Unterfamilien untersucht. Nassarius (Fretter &
Graham, 1962), Fusinus und Pugilina (beide in
Haller, 1888: "Fusus" syracusanus und "Pyrula”
tuba) sind dhnlich konzentriert: Cerebralganglien
direkt aneinanderliegend; Pleuralganglien jeweils
mit diesen in Kontakt, teilweise leicht abgesetzt,
Supraintestinalganglion mit kurzem Konnektiv zum
rechten Pleuralganglion; Subintestinalganglion unter
Suprainestinalganglion geriickt, mit kurzem Kon-

NEUBESCHREIBUNG einiger Anatomien und Radulae:
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nektiv zum linken Pleuralganglion; Pedalganglien
grofl und eiférmig, ohne erkennbare Konnektive
dem Cerebropleuralkomplex anliegend. Buccinum
(in Bouvier, 1887) mit einigen Unterschieden: deut-
liche Kommissur zwischen den Cerebralganglien;
Pleuralganglien teilweise mit Cerebralganglien ver-
schmolzen; kurze Pedalkonnektive vorhanden; Sub-
intestinalganglion mit randlichen Verschmelzungen
komplett in den Nervenring integriert (Abb.99).
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Abb.100: Anatomische Skizzen von Fasciofaria tulipa; a) Ubersicht; b) gedffnete Mantelhdhle und ¢) vorderer
Nahrungstrakt (Proboscissack entfernt). Malstabslinien = 3 cm.

Fasciolaria tulipa (Abb.100): Es konnte lediglich
ein weibliches Individuum mit 11 cm Gehéusehéhe
untersucht werden.

Mantelhdéhlenorgane: Kieme mono-
pectinat, breit und sehr lang, aus dicken Lamellen

(beige); anterior spitz zulaufend, an der Basis der
Siphonalfalte endend. Osphradium  bipectinat
(braunlich), grof} (etwa halbe Kiemenldnge), Enden
gerundet, der Kieme direkt anliegend und etwa auf
gleicher Hohe wie diese terminierend. Hypobran-
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chialdriise deutlich kiirzer und schmaler als Kieme;
aus zahlreichen transversalen Falten.

Vorderer Nahrungstrakt: Lange,
pleurembolische Proboscis, die im retrahierten Zu-
stand einfach gestaucht im Proboscissack liegt.
Buccalmasse subterminal, maBig grof3, ohne Kiefer.
Primédre Speicheldriisen paarig, klein, jeweils ge-
streckt-sackformig; eine braunlich, die andere weil’-
lich. Leiblein-Ventil, akzessorische Speicheldriisen
und Osophagusdriise nicht vorhanden (moglicher-
weise histologisch nachzuweisen).

Radula (Abb.T4/6-9) relativ lang (etwa 25
mm), aus circa 300 Querreihen zusammengesetzt;
Breite im vorderen Bereich etwa 1.4 mm.
Marginalia typisch buccinid (0.65 mm breit),
geschwungen, mit schmaler, einfacher Basis und
26, + gleichformigen, etwa 60 pm langen, nur
schwach gekriimmten, schlanken, spitz zulaufenden
Dentikeln. Zentralzahn vergleichsweise klein, angu-
lat, etwas breiter (130 pum) als hoch; Schneide liegt
annihernd basal; zu drei Dentikeln differenziert, die
in ihrer Ausformung mit denen der Aufenzdhne

iibereinstimmen; auflen jeweils eine hockerige Aus-
buchtung,.

Genitaltrakt: Minnchen nicht unter-
sucht; pallialer Ovidukt deutlich dreigeteilt; mit
kleiner, posterior liegender, dickschlauchiger Albu-
mendriise und sehr langer, zylindrisch-wurstfor-
miger Kapseldriise; terminal zur Vagina verjiingt,
mit sackformig abgesetzter Bursa copulatrix.

Sonstiges: Ful groB, insbesondere hoch,
mit gut ausgebildetem Propodium; Operculum
anndhernd komplett verschlieBend. Mantel relativ
dick. Mantelrand wellig, anterosinistral zu grofiem,
kragenformig abgefaltetem Siphonallappen geformt.
Visceralmasse multispiral, jedoch nur maBig grof;
Retraktormuskel kompakt und kréaftig. Kopfbereich
klein, weit vor dem Mantelrand liegend; mit im
retrahierten  Zustand anndhernd  dreieckigen,
vergleichsweise kurzen Fiihlern, auf deren halber
Lange schlecht entwickelte Augen liegen. Zu
exponierende Korperteile sind schwarz pigmentiert.

Abb.101: Anatomische Skizzen von Melongena melongena; a) Ubersicht bei gedffneter Mantelhéhle; b) gesffnete
Leibeshéhle mit vorderem Nahrungstrakt und c) die retrahierte, der Leibeshéhle entnommene Proboscis. MaRstabs-

linien= 2 cm.

Melongena melongena (Abb.101): Es wurden zwel
ménnliche Individuen mit einer Gehdusehoéhe von
jeweils 6 cm untersucht.
Mantelhohlenorgane: Kieme mono-
pectinat, breit, mafig lang; aus dicken, beige-trans-
parenten Lamellen; stumpf zulaufend, in deutlicher
Entfernung vom Mantelrand endend. Osphradium

bipectinat (hellbraun), relativ miBig groB, etwa
halb so breit und lang wie die Kieme; Enden
gerundet; posterior der Kieme anliegend, nach ante-
rior von dieser abgewinkelt und schrig zu dieser
verlaufend, jedoch etwa auf gleicher Héhe termi-
nierend. Hypobranchialdriise deutlich schmaler als
Kieme; aus zahlreichen transversalen Falten.



Vorderer Nahrungstrakt: Extrem
lange, pleurembolische Proboscis; in retrahiertem
Zustand in Schlaufen liegend. Buccalmasse relativ
klein, in deutlicher Entfernung zum Stomodeum
liegend, keine Kiefer. Primare Speicheldriisen
paarig, sehr groB und kompakt, die linke groBer als
die rechte, schwammig, weiBlich. Akzessorische
Speicheldriisen fehlen; Leiblein-Ventil nicht nach-
gewiesen. Osophagusdriise weiBlich, groB und lang-
gestreckt, mit Bindegewebe an Leibeshohlenboden
befestigt.

Radula (Abb.T4/10,11) vergleichsweise kurz
(etwa 4.8 mm), aus ungefahr 65 Querreihen zusam-
mengesetzt; Breite im vorderen Bereich etwa 0.5
mm (bei gespreizten Zahnen). Marginalia typisch
buccinid; mit einfacher, gerader Basis (etwa 0.11
mm breit), bicuspid-krebsscherenformig, der innere
Dentikel nur wenig kiirzer als der aduBere (etwa
0.18 mm lang). Zentralzahn etwa 0.17 mm breit;
mit konkaver Oberkante und basal zu drei
kriftigen, * gleichformigen, etwa 75 pm langen
Dentikeln ausgezogen.
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Genitaltrakt: Weibchen nicht unter-
sucht; ménnlicher pallialer Gonodukt geschlossen,
grofitenteils driisig verdickt (Prostata); Penis groB,
insbesondere breit, etwas keulig und lateral
abgeflacht, terminal mit dornenférmigem Fortsatz
(von anderen Autoren auch als Papille bezeichnet);
subterminal rechts mit rundlicher Driise (Austritt
des Samenganges); subterminal links mit zwei
kleinen muskulésen Beulen, die wahrscheinlich der
"Verankerung" wahrend der Kopulation dienen.

Sonstiges: FuB miBig grofi; Propodium
gut ausgebildet, mit lateralen Fortsdtzen; Opercu-
lum sehr grof und anndhernd komplett schlieBend.
Mantel dick; anndhernd median zu breitem Sipho-
nallappen ausgezogen; sonst glattrandig; Rectum
miindet in deutlichem Abstand zum Mantelrand.
Visceralmasse vergleichsweise kurz und klein.
Kopf klein, mit langem Nacken abgesetzt; Fiihler
kurz, Augen + basal.
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Abb.102: Anatomische Skizzen von Babylonia zeylanica, a) frontal, mit gedffneter Leibeshéhle - Pfeile zeigen den
Verlauf des retrahierten Nahrungstraktes - und b) gedffnete Mantelhéhle. MaRstabslinien = 1 cm.

Babylonia zevianica (Abb.102) - Kurznotiz: Full
relativ groB3; gut ausgebildetes Propodium mit
seitlichen Lappen; groBes, komplett verschlieBendes
Operculum. Kopf vergleichsweise grof; Fihler
lang, mit relativ schlecht ausgebildeten, auf basalen
Verdickungen liegenden Augen. Vorderer Mantel-
rand zu muskulésem, maBig langem Siphonal-
lappen ausgezogen. Mantelhohle ziemlich tief, mit
langer, breiter, spitz zulaufender, monopectinater,
blaBgelber Kieme. Bipectinates (ebenfalls blaf-
gelbes) Osphradium relativ groB, in Kiemenbucht
liegend, deutlich hinter der Kiemenspitze termi-
nierend. Hypobranchialdriise rudimentér; Rectum
miindet ziemlich weit zuriick in der Mantelhdhle;
pallialer Ovidukt sehr breit, flach und homogen,
d.h. weder Eiweidrise noch Bursa copulatrix

auferlich differenziert. Proboscis in retrahiertem
Zustand breit gestaucht, weitgehend den in langen
Schlaufen gelegten Osophagus iiberdeckend.

Radula (Abb.T4/12-14) relativ grof (4 mm
lang), jedoch mit nur etwa 30 Querrreihen; Breite
0.7 mm (bei gespreizten Zihnen). Marginalia
typisch buccinid; mit einfacher, gerader Basis (etwa
0.18 mm breit) und bicuspid; der innere Dentikel
weniger gekriimmt und halb so lang (0.12 mm) wie
der duBere (0.24 mm). Zentralzahn etwa 0.28 mm
breit, mit konkaver Oberkante, basal-median zu
drei kréiftigen, sehr langen (etwa 0.2 mm), spitz
zulaufenden Dentikeln ausgezogen; basal-marginal
jeweils ein deutlich kiirzerer, durch eine Einbuch-
tung von den Hauptdentikeln abgesetzter Neben-
dentikel ausgeformt,
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Abb.103: Anatomische Skizzen von Latirus polygonus; a) Ubersicht bei geodffneter Mantelhshle; b) vorderer
Nahrungstrakt und c¢) aus Ovidukt entnommene Eikapsel. Ma3stabslinien a)b) = 1 cm; ¢) = 5 mm.

Latirus polygonus (Abb.103) - Kurznotiz: Fufl nur
miBig groB; gut ausgebildetes, gelapptes Propo-
dium mit seitlichen Lappen; relativ grofes, weit-
gehend verschlieBendes Operculum. Kopf miBig
groB; Fihler kurz und dick; Augen auf kurzen
basalen Nebendsten. Mantelhohle ziemlich tief, mit
langer, vergleichsweise schmaler, gerundet zulau-
fender, monopectinater Kieme, die terminal ab-
knickt und das Osphradium umfafit; dieses
bipectinat, sehr groB, extrem breit. Osphradium an
der Siphobasis terminierend, die zu einer langen
Falte ausdifferenziert ist. Sipholappen breit und
maBig lang. Anterodextraler Mantelrand mit zwei
kurzen Léngsfalten ("Ausstromsipho") in der
Verldngerung des Rectums. Hypobranchialdriise
aus unauffilligen, transversalen Streifen. Méinn-
licher, pallialer Gonodukt verlduft in Leibes-
hohlenwand; Penis relativ kurz und fingerformig.
Proboscis lang; primére, paarige Speicheldriisen zu

groBem, schwammigem, braunem Komplex zusam-
mengelagert, der posterior zu zwei extrem langen,
schlauchférmigen Fortsdtzen ausgezogen ist. Leib-
lein-Ventil, akzessorische Speicheldriisen und Oso-
phagusdriise nicht vorhanden bzw. ohne Histologie
nicht nachzuweisen.

Radula (Abb.T4/3-5) lang (etwa 11 mm), aus
ungefahr 260 Querreihen zusammengesetzt; Breite
im vorderen Bereich etwa 0.4 mm. AuBenzihne
kammf6rmig (0.2 mm breit), mit schmaler, ein-
facher Basis und 11 + gleichformigen (der jeweils
innere etwas kréaftiger und ldnger), etwa 30 pm
langen, nach innen und unten gekriimmten, spitz
zulaufenden Dentikeln. Mittelzahn klein, angulat,
etwa hoch wie breit (40 um); Schneide anndhernd
basal und zu drei kleinen, jedoch kriftigen
Dentikeln differenziert (der mittlere etwas linger
als die duBeren).

Abb.104: Anatomische Skizzen von Nassarius coronatus; a) linksseitige Ubersicht mit durchscheinenden Mantel-
héhlenorganen und b) frontal, mit Penis. Mastabslinien = 5 mm.



Nassarius_coronatus (Abb.104) - Kurznotiz: FuB}
schmal, aber lang, in retrahiertem Zustand mehr
oder weniger zylindrisch zusammengestaucht;
Operculum anndhernd komplett verschliefiend, der
Gehauseapertur  entsprechend randlich  gezackt.
Kopf vergleichsweise breit, mit einem Ansatz von
Schnauze; maBig lange Fiithler nicht direkt neben-
einander ansetzend, mit relativ schlecht entwickel-
ten, submedian ansitzenden Augen. Mantelrand
anterosinistral zu langem Sipho ausgezogen, der
somit nicht mit dem kurzen SiphonalausguB} des
Gehauses korreliert. Manteldach diinn, so daB die
lange, monopectinate Kieme und das vergleichweise
lange und schmale bipectinate Osphradium durch-
scheinen. Die rechte Seite der Mantelhohle wird
weitgehend von dem zuriickgelegten, sehr grofien
Penis eingenommen. Dieser ist median am dicksten,
lateral abgeflacht, auf der linken Seite papillos und
terminal charakteristisch schrdg "abgeschnitten";
hier miindet der Samengang, der sonst duferlich
nicht zu erkennen ist.

Radula (Abb.T5/10,11) relativ lang (5.7 mm),
aus etwa 90 Querreihen zusammengesetzt, Breite
0.45 mm (bei gespreizten Zihnen). Marginalia
typisch buccinid-bicuspid; Basis etwa 0.12 mm
breit, leicht konkav, auf der Innenseite mit Hocker;
der innere Dentikel deutlich kiirzer als der duflere
(dieser etwa 0.15 mm lang), durch breite Bucht von
diesem abgesetzt und etwas nach innen abgewin-
kelt; beide Dentikel laufen sehr spitz zu und sind
nach innen gekriimmt. Mittelzahn etwa 0.17 mm
breit, mit konkaver Oberkante; basal zu 12 -
median kriftigen, marginal schwachen - spitz
zulaufenden, nach unten gekriimmten Dentikeln
ausgezogen, die jeweils links und rechts kleine,
gezéhnelte Schneiden tragen.

Abb.105. Anatomische Skizze des Kopf—FuBbereichés
von Phos textum. Mafstabslinie = 3 mm.

Phos_textum (Abb.105) - Kurznotiz: Weichkorper
insgesamt blaBgelb; FuB méaBig groB, Propodium
gut ausgebildet; mit sehr diinnem, semitranspa-
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rentem Operculum. Mantelrand zu langem Sipho-
nallappen ausgezogen. Penis + fingerformig, direkt
hinter den Kopftentakeln entspringend; diese sehr
dinn, mit fast endstdndigen Verdickungen, auf
denen auffallend gut entwickelte Augen liegen.

Radula (Abb.T5/1-2) maBig lang (2.2 mm),
aus etwa 65 Querreihen zusammengesetzt, Breite
0.23 mm (bei gespreizten Zihnen). Marginalia
typisch buccinid; mit einfacher, leicht geschwun-
gener Basis (etwa 60 pm breit) und bicuspid;
innerer Dentikel mit kleinem Absatz zur Basal-
platte, weniger gekriimmt und etwa zwei Drittel so
lang wie duferer Dentikel (dieser 80 pm lang);
beide Dentikel spitz zulaufend, durch tiefe Bucht
voneinander abgesetzt und sowohl nach innen als
auch nach unten gekriimmt. Zentralzahn etwa 80
pum breit, mit stark konkaver Oberkante - dadurch
die Zahnplatte etwas gefligelt; basal-median zu
drei kréftigen, méBig langen (etwa 20 pum), spitz
zulaufenden Dentikeln ausgezogen.

Cantharus fumosus (Abb.T5/6,7), Radula: Relativ
sehr lang (11 mm), aus etwa 200 Querreihen
zusammengesetzt; Breite 0.3 mm (bei gespreizten
Ziahnen). Marginalia typisch buccinid-tricuspid;
Basis etwa 0.11 mm breit, leicht konkav, auf der
Innenseite einen Hocker formend; alle drei Dentikel
mehr oder weniger nach innen und unten gekriimmt;
der mittlere Dentikel deutlich kleiner als die beiden
anderen und dem inneren beigesellt; dieser etwa 70
pm lang und auf seiner Innenseite mit drei winzigen
Zzhnchen besetzt; duBlerer Dentikel undifferenziert,
durch tiefe Bucht von mittlerem Dentikel abgesetzt
und etwa 0.11 mm lang. Mittelzahn etwas breiter
(90 um) als hoch, mit konkaver Oberkante und
konvexer basaler Schneide; diese im medianen
Abschnitt zu drei kriftigen, + gleichformigen,
relativ kurzen, spitz zulaufenden Hauptdentikeln
und weiter marginal zu jeweils einem kleinen
Nebendentikel ausgezogen.

Cominella nassoides (Abb.T4/15-17), Radula:
Relativ lang (10.5 mm), aus etwa 130 Querreihen
zusammengesetzt, Breite 0.6 mm (bel gespreizten
Zihnen). Marginalia typisch buccinid-bicuspid; mit
einfacher, leicht geschwungener Basis (etwa 0.17
mm breit); innerer Dentikel mit kleinem Absatz zur
Basalplatte und etwas kiirzer als duferer Dentikel
(dieser 0.2 mm lang); beide Dentikel spitz zulau-
fend, durch tiefe Bucht voneinander abgesetzt und
sowohl nach innen als auch nach unten gekriimmt.
Zentralzahn deutlich breiter (etwa 0.2 mm) als
hoch, mit angulat konkaver Oberkante; Zahnplatte
wirkt gefliigelt, median zu drei kriftigen, + gleich-
formigen (der mittlere oft etwas schwécher), mifhig
langen, spitz zulaufenden Dentikeln ausgezogen;
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die beiden duferen Dentikel tragen teilweise auf
halber Lange ihrer Auflenseiten ein winziges
Zahnchen.

Engina zonalis (Abb.T5/5), Radula: MaBig
lang (1.5 mm), aus etwa 50 Querreihen zusammen-
gesetzt, Breite ungefihr 0.1 mm (bei gespreizten
Zihnen). Marginalia typisch buccinid-bicuspid; mit
einfacher, leicht geschwungener Basis (etwa 30 pm
breit); innerer Dentikel etwa halb so lang wie
duferer (dieser 50 pm lang); beide Dentikel nach
imnen gekriimmt, spitz zulaufend und durch eine
vergleichsweise schmale, anndhernd dreieckige
Bucht voneinander abgesetzt. Zentralzahn etwa
breit (40 pm) wie hoch, mit gerader Oberkante;
Schneide etwas asymmetrisch, mit 4-5 Dentikeln,
die intraspezifisch variieren und kréftig bis rudi-
mentar ausgebildet sein kénnen.

Nassarius _reticulatus (Abb.T5/8,9), Radula:
Relativ lang (6.3 mm), aus etwa 80 Querreihen
zusammengesetzt, Breite circa 0.45 mm (bei
gespreizten Zihnen). Marginalia typisch buccinid-
bicuspid; Basis etwa 0.1 mm breit, leicht konkav,
auf der Innenseite mit Hocker; der innere Dentikel
deutlich kiirzer und breiter als der duflere (dieser
etwa 0.15 mm lang), durch relativ breite Bucht von
diesem abgesetzt; beide Dentikel laufen spitz zu
und sind nach innen gekriimmt. Mittelzahn etwa
0.16 mm breit, mit konkaver Oberkante; basal zu
14 bis 16 - median maBig kraftigen, marginal
rudimentiren - spitz zulaufenden, leicht nach unten
gekrimmten Dentikeln ausgezogen.

Pisania sp. (Abb.T5/3,4), Radula: Relativ sehr
lang (10 mm), aus etwa 180 Querreihen zusam-
mengesetzt; Breite circa 0.28 mm (bei gespreizten
Zihnen). Marginalia typisch buccinid-tricuspid,;
Basis etwa 0.1 mm breit, auf der AuBenseite einen
kleinen, auf der Innenseite einen groflen Hocker
formend; kleiner, mittlerer Dentikel stark unter-
geordnet, vom inneren Dentikel kaum abdifferen-
ziert; duBerer Dentikel deutlich, innerer und mittle-
rer kaum nach innen gekrimmt; innerer Dentikel
etwa 0.1 mm, duBlerer 60 um lang und durch
vergleichsweise schmale Bucht vom mittleren bzw.
inneren Dentikel abgesetzt. Mittelzahn etwa 75 um
breit, mit konkaver Oberkante und konvexer
basaler Schneide; diese im medianen Abschnitt zu
drei kriftigen, *+ gleichférmigen, relativ kurzen,
spitz zulaufenden Hauptdentikeln und nach aufien
direkt anschliefend zu jeweils einem kleinen Neben-
dentikel ausgezogen.

3.11.3.3. Eigelege und friihontogenetische Ent-
wicklung

Eigelege und Embryonalentwicklung: Der Laich
(bzw. einzelne Eikapseln) von Bucciniden ist in

zahlreichen  Publikationen  dokumentiert und
beschriecben worden (u.v.a. Amio, 1957, 1963;
Bandel, 1976a; Barash & Zenziper, 1980; Bouchet
& Warén, 1979, 1985; Clench & Turner, 1956;
Cowan, 1965; D’Asaro, 1970a, 1970b, 1986b,
1993; Degner, 1933; Gohar & Eisawy, 1967,
Lamy, 1928; Lebour, 1931a; Maclntosh, 1986;
Pearce & Thorson, 1967; Penchaszadeh, 1973;
Ponder, 1973b; Risbec, 1931; Smith et al., 1989;
Soliman, 1987; Thorson, 1935; 1940b, 1946;
Winner, 1985, 1992).

Buccininae: Die Form der Eikapseln ist haufig
flach- bis hochkuppelférmig (mit oder ohne sicht-
bare Schlupfapertur) - z.B. Buccinum, Colubraria,
Colus, Lorabela, Mohnia, Neptunea, Penion,
Tacita oder Volutopsius. Dieser Typus wird
insbesondere bei Neprunea und Buccinum zu teil-
weise riesigen (Basketballgrofie in Degner, 1933),
kommunalen Laichballen verklebt. Der bei Nassari-
inen haufige, Bocksbeutel-dhnliche Typus tritt hier
bei Cominella auf (Smith et al., 1989). Cantharus,
Pisania und Solenosteira zeigen einen *+ vasen-
formigen Typus (D'Asaro, 1986b; Winner, 1992),
wie er sonst von Fasciolariinae produziert wird.

Fasciolariinae: Eikapseln sind mehr oder weni-
ger gestielt, vasen- bis kelchformig (sieche Amer-
kung) und werden gewohnlich jeweils fiir sich an
das Substrat geheftet, teilweise jedoch zu Laich-
ballen aneinander geklebt - z.B. bei Pleuroploca
gigantea (in D’Asaro, 1970b).

Melongeninae: Eikapseln sind lateral stark
abgeflacht und werden von Melongena und Busy-
con auf einen gemeinsamen basalen Strang gesetzt.
Pugilina heftet die Eikapseln direkt an das Substrat
(Amio, 1963; Morton, 1986¢). Der frontale UmriB
der Kapseln ist oval, teilweise angulat, bis anni-
hernd kreisformig.

Nassariinae: Hier tritt bei Nassarius (Niotha)
spp. ein flach-kuppelformiger Typus mit + apikaler
Schlupfapertur auf (Amio, 1957, D’Asaro, 1993;
Smith et al., 1989). AuBerdem werden hoch-kup-
pelformige, schiisselférmige, gestielt schiissel- bis
weinglasformige, lateral abgeflachte, kolbenférmige
oder oval-scheibenférmige Kapseln sekretiert, die
teilweise charakteristisch rippig bis dornig differen-
ziert sind.

Die Zahl der Eier pro Kapsel variiert sehr
stark, von 1 (z.B. einige Nassariinae) bis etwa 2000
- z.B. Pleuroploca salmo, Nassarius fossatus oder
Buccinum undatum (siehe Anmerkung). Die ent-
sprechende Anzahl der Kapseln pro individuellem
Gelege liegt bei unter 5 bis zu einigen hundert, so
daB maximal bis zu eine Million Eier abgelaicht
werden. Allerdings dienen diese z.B. bei B.
undatum und P. salmo groBtenteils als Nahreier
(u.a. Giese, 1978; Portmann, 1925, 1931), wahrend



sich u.a. bei N. fossatus samtliche Embryonen zu
planktotrophen Veligern entwickeln. Die iiberwie-
gende Anzahl der Buccininen und Fasciolariinen
zeigt eine nicht-planktotrophe Frithontogenese auf
Basis von Nihreiern oder Eiklar (siche Abb.106),
sowohl holokapsuldr als auch semi-planktisch.
Melongeniinen sind ausschlieBlich nicht-plankto-
troph. Die Embryonen erndhren sich von Eiklar.

Nassariinae zeigen mit deutlicher Mehrheit eine
planktotrophe Larvalphase (s.u.). Die untergeordnet
auftretende, nicht-planktotrophe Strategie basiert
hier auf Eiklarernidhrung (siche Anmerkung und
Experiment). Einige Bullia-Arten briiten Eikapseln
in einer FuBtasche (u.a. Brown, 1985; Jayabal et
al., 1987). Eine planktotrophe Phase fehlt. Vivi-
parie tritt bei Nassarius albus (in Cather, 1973;
Kaicher, 1972) und N. muelleri auf (Knudsen,
1956), bei denen sich die Embryonen im pallialen
Ovidukt zu juvenilen Schnecken entwickeln (siehe
Anmerkung).

Embryonen schlipfen mt 0.8-1.1 Gehdusewin-
dungen, die 0.2-0.6 mm durchmessen, wenn sich
eine planktotrophe Phase anschliefit (siche Anmer-
kung). Die Schale ist + glatt oder mit Tuberkeln
besetzt.

Abb.106: Zwei derselben Eikapsel entnommene Gehau-
se von Busycon canaliculatum (Melongeninae) verdeut-
lichen die intraspezifische Variationsbreite bei nicht-
planktotropher Fruhontogenese (original). MaRstabs-
linie =2 mm.

Embryonalgehduse, die nicht durch Larvalwin-
dungen erginzt werden, sind an den entsprechenden
Apicis der Teleoconche schwer zu definieren, da in
der Regel bereits vor dem Schlupf mit dem Aufbau
von Juvenilschale begonnen wird (u.a. Bandel,
1975a, 1975b; Cowan, 1965; Morton, 1986a;
Penchaszadeh, 1973; Thorson, 1935; Winner,
1985, 1992). Es werden etwa 1.5 - z.B. Fasciolaria
thersites (in Kilburn, 1993) - bis 5 Windungen
sekretiert - z.B. Beringius frielei (in Maclntosh,
1986). Mehr  oder  weniger  spezifische
Juvenilskulptur ist in der Regel mindestens auf der
letzten Viertelwindung vorhanden. Turrisipho
lachesis zeigt sogar intrakapsuldre Periostracum-
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haare (Thorson, 1935: Sipho lachesis). Die initiale
Schale ist meist + glatt oder zeigt eine Mikro-
skulptur aus Streifen bis Tuberkeln. Die apikalen
Durchmesser liegen zwischen etwa 0.6 mm - z.B.
Melongena corona (in Bandel, 1975a) - und 12
mm: Volutopsius norwegicus (in Thorson, 1940b).
Durchmesser von 2-5 mm sind relativ haufig, die
intraspezifischen  Variationsbreiten = gewohnlich
groB. Eine abweichende, charakteristische Form
zeigen einige Colubraria-Arten, deren initiale
Windung plattgedriickt erscheint (Beu & Maxwell,
1987; Campbell, 1961).

Bobretzky (1877 - darauf basierend u.a. die Studie von
Fioroni & Portmann, 1968) und Lamy (1928) bildeten fiir
Fusus spp. n.a. flach-kuppelférmige Eikapseln mit apikaler
Schlupfapertur ab. Fusus ist zwar einerseits eine Gattung der
Colubraria-Verwandtschaft (Buccininae), jedoch anderer-
seits ein dlteres Homonym von Fusinus (Fasciolariinae).
Zudem wurde Fusus als Sammelbegriff fiir fusiforme
Gehiduse verwendet, so daB nicht klar ist ob der basale
Eikapseltypus der Muricoidea (siche Gesamtanalyse) inner-
halb der Fasciolariinae représentiert ist.

Thorson (1940b) s c h 4t z t e die Zahl der Eier pro
Kapsel bei Volutopsius norwegicus auf 100 000. Da bei
anderen Bucciniden maximal einige tausend Eier pro Kapsel
g ez 4 h 11t wurden, ist die Wahrscheinlichkeit einer
entsprechenden Fehlschdtzung grofl.

D'Asaro (1993) fithrte in einer tabellarischen Zusam-
menstellung insgesamt 8 nassariine Arten auf, deren Eikap-
seln jeweils nur ein Ei enthalten, welches sich bei 3-4 dieser
Arten zu einem planktotrophen Veliger entwickeln soll. Die
Originalbeschreibungen, z.B. von Natarajan (1957), enthal-
ten keinen Beleg, daBl der frei schwimmend ausschliipfende
Veliger tatsdchlich planktotroph und nicht etwa lecithotroph
ist. Eine analoge Studie von Anderson (1965) an Nassarius
particeps zeigte, dafl das Velum bereits intrakapsulédr wieder
reduziert wird.

Brown (1985) postulierte Nahreierfressen in der
Embryogenese von Bullia tenuis (Nassariinae), auf der
Grundlage grofler, solitdrer Schliipflinge, ohne jedoch den
Nachweis zu erbringen, ob in der Frithembryogenese tatsich-
lich jeweils zahlreiche Eier in den Kapseln vorhanden waren.
Entsprechende, von Brown (1985) abgebildete Schlupflinge,
kénnten sich auch mit Hilfe von viel Eiklar entwickelt haben.

Die bei zwei Nassarius-Arten aufiretende Viviparie
wurde von den genannten Autoren als Ovoviviparie bezeich-
net. Dieser Begriff ist hier jedoch nicht angebracht, da es
sich nach der Beschreibung von Cather (1973) bei dem
entsprechenden Brutbeutel nicht uwm eine vom pallialen
Ovidukt unabhéngige Struktur handelt, sondem lediglich um
eine terminale Erweiterung des Uterus. Somit ist von
Viviparie zu sprechen.

Der Maximaldurchmesser einer Embryonalschale, an
die sich Larvalwindungen anschliefen, wird hier mit 0.6 mm
angegeben. Dieser Wert bezieht sich auf Manaria fusiformes,
deren Protoconch laut Harasewych (1990b) jedoch eine nicht-
planktotrophe Frihontogenese anzeigt. Dem muf} hier
widersprochen werden. Der Protoconch hat zwar nur zwei
Windungen, jedoch zeigt der Ubergang von der ersten zur
zweiten Windung einen deutlicher Absatz, der gewthnlich
den Schlupfzeitpunkt widerspiegelt. Die zweite Windung ist
durch stark geschwungene Anwachsstreifung charakterisiert,
wie sie fiir buccinine Larvalgehéuse typisch ist (s.u.). Der
Ubergang zum Teleoconch ist abrupt und nicht graduell wie
von Harasewych (1990) postuliert.
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Experiment: Die Analyse friihontogeneti-
scher Verbreitungs- und Erndhrungsstrategien der
Gastropoden 183t folgende Lesrichtung der Evo-
lution erkennen: aus einer planktischen Trocho-
phora-&hnlichen Larve entwickelte sich ein plank-
totropher Veliger; sekundar konnte die Plankto-
trophie, durch ein groReres Angebot an Eiklar oder
Herausbildung von Né&hreiern in entsprechenden
Eikapseln, wieder unterdriickt werden.

Eine zunehmende embryonale Aufnahme von
Eiklar 1483t sich mit einer zunehmend kiirzeren
planktotrophen Larvalphase korrelieren, die ent-
sprechende Totalreduzierung also mit mikroevolu-
tiven Schritten erkldren. Die Umschaltung von
Planktotrophie auf intrakapsuldres Nahreierfressen
mufB woh! eher makro- bzw. extremevolutiv inter-
pretiert werden. Diese Hypothese kann experimen-
tell getestet werden, indem gewdhnlich als plankto-
trophe Veliger schilipfenden Embryonen Néhreier
zur Verfligung gestellt werden, die dann gefressen
werden oder nicht,

Versuchsschnecke wurde Nassarius reticula-
tus, deren Eikapseln von Braunalgen des Inter-
tidals abgesammelt wurden. Hinzu kam Laich aus
einer Aquarienaufzucht. Die Erzeugung von Né&hr-
eiern innerhalb der Eikapseln erfolgte durch Be-
strahlung mit UV-Licht (siehe Kapitel tiber Metho-
den). Eine mehrwéchige Versuchsserie mit unter-
schiedlichen Strahlungsintensitdten an friihen bis
mittleren Entwicklungsstadien erbrachte einerseits
Daten zu mehr oder weniger schweren embryo-
genetischen Mibildungen, auf die hier nicht néher
eingegangen werden soll und andererseits die ge-
wiinschte Konstellation, daf einige Embryonen im
Strahlungsschatten anderer unbeschadigt blieben
(Abb.T6/14), wéhrend ein GrofRteil in der Entwick-
lung gestoppt wurde.

Die entsprechenden Entwicklungsstadien hat-
ten bereits die Anfangskappe der zu diesem Zeit-
punkt rein organischen Schale sekretiert. Durch
die Schale und die sehr diinne Epidermis der
"Visceralmasse" schimmerten Dotterklgelchen
von 4 um bis 15 um Durchmesser. Autodesinte-
gration der abgetéteten Embryonen einerseits und
Einsatz der Veli der sich weiter entwickelnden Em-
bryonen andererseits setzten diese Dotterkligel-
chen frei. Das Velum wurde genutzt, um die kiinst-
lich erzeugten Né&hreier zu drehen. Die sich loslo-
senden Dotterkiigelchen wurden mit Hilfe der
Velarzilien in das Stomodeum eingestrudelt. Ein
entsprechendes Stadium konnte fixiert (siehe
Methoden) und dokumentiert werden (Abb.T6/13).

Der Nachweis, daf? es bei einer abrupten Um-
stellung der embryonalen Erndhrung keine funkti-
onsmorphologischen oder erndhrungsphysiologi-
schen Barrieren zu (berwinden galt, konnte somit
erbracht werden und unterstiitzt die Hypothese zur
makroevolutiven Entstehung von Né&hreiern. Die
weitere Aufzucht der entsprechenden Embryonen
bis zum Schlupf war allerdings nicht mehr durch-
fiihrbar (siehe Anmerkung).

Da es keinerlei analoge Vorarbeiten zu dem durchgefihrten
Experiment gab, muRten erst zeitaufwendige Versuchsreihen
durchgefuhrt werden, um letztlich die gewlnschte intrakapsulére
Konstellation zu erhalten. Die Aufzucht induzierter Nahreierfresser
bis zum Schlupf war dann aus Zeitmangel nicht mehr maoglich,
wére aber hochinteressant, insbesondere um zu sehen, wie die
weitere Schalenbildung verlduft und méglicherweise nach-
zuweisen, dal in Folge eines einzigen Reproduktionsvorganges
die frihontogenetische Schale radikal umgebaut werden kann.

Planktotrophe Larvalentwicklung: RegelméiBig und
hiufig dokumentiert sind nur die Veliger von
Nassarius s.l., welche auch oftmals das einzige
buccinide Taxon in Planktonfingen reprisentieren
(Bandel et al., 1997; Fioroni, 1965a; Fretter &
Pilkington, 1970; Lebour, 1931a, 1937; Pilkington,
1974, Richter & Thorson, 1975; Scheltema &
Scheltema, 1965; Thiriot-Quiévreux, 1980; Thor-
son, 1946; eigene Beobachtungen). Die Larven
schliipfen bilobat oder bereits leicht quadrilobat aus
der Eikapsel und tragen ein voll ausgebildetes
Operculum. Die Gehduse-Apertur wird unverziig-
lich zur Sinusigera umgebaut (Abb.T14/17), und es
entwickeln sich vier lange Velarlappen, die auf eine
langere planktonische Phase hindeuten. Die frei
schwimmenden nassariinen Veliger fiigen dem
Embryonalgehduse etwa 1.5-2.5 Windungen an, die
einen apikalen Durchmesser von 0.5-0.9 mm errei-
chen. Die Larvalwindungen zeigen meist keine signi-
fikante Skulpturierung. Teilweise sind jedoch ein
bis drei Spiralkiele ausgeprégt (siche z.B. Bandel et
al., 1997), von denen maximal einer suprasutural
verlduft und am Protoconch diagnostizierbar ist
(Abb.T15/3).

Buccinine Larvalgehiuse sind insbesondere von
Cantharus, Engina und Pisania dokumentiert
(Cernohorsky, 1971a; Knudsen, 1980; Ponder,
1972¢; Taylor, 1975 in Kay, 1979; s.u.). Sie zeigen
2-4 Windungen (inklusive Embryonalwindung), die
0.6-1.4 mm durchmessen. Den Larvalgehiusen ist
gemeinsam, daf} nur ein kleine aperturale Ausbuch-
tung vorhanden ist, also keine charakteristische
Sinusigera. Die Gehéuse sind + glatt (z.B. Cantha-
rus) oder zeigen eine suturale Leiste (z.B. Engina)
oder einige terminale, axiale Rippen (z.B. Pisania
und Phos). Colubraria trigt teilweise einen turri-
formen Protoconch (Campbell, 1961), wie er ahn-
lich von Cymatium (Cassoidea, Ranellidae) bekannt
ist (s.0.).

Fasciolariine Veliger sind in Planktonfingen
bisher nur mit Latirus nodatus auffillig geworden
(Taylor, 1975 in Kay, 1979). Das entsprechende
Larvalgehéuse zeigt eine Sinusigera-Apertur und ist
lediglich mit Tuberkeln und zwei schwach ausge-
prégten Spirallirac ornamentiert. Protoconche eini-
ger Fusinus-Arten (Bouchet & Warén, 1985; Poor-
man, 1981b) implizieren ebenfalls Planktotrophie:




etwa 4 Windungen, von denen die 3 larvalen mit
einer suturalen Leiste und kaum bis stark ausge-
prigten axialen Rippen skulpturiert sind; Apertur
geschwungen, Ubergang zum Teleoconch abrupt.

Planktotrophe Veliger von Melongeninen sind
nicht bekannt.

NEUBESCHREIBUNG einiger Protoconche:

Babylonia zeylanica (Abb.T15/1): 3.1 Win-
dungen mit einem Durchmesser von 1.4 mm, davon
die erste Windung 0.37 mm (entspricht Embryo-
nalschale). Hohe etwa 1.8-1.9 mm. AuBer Anwachs-
streifendrangung an den Ubergangen von Embryo-
nal- zu Larvalschale und von Protoconch zu Teleo-
conch keine Skulptur vorhanden. Apertur geschwun-
gen mit kurzem Larvalhaken, jedoch keine deutliche
Sinusigera. Die Larve war planktotroph.

Engina aff. incarnata (Abb.T15/2): 2.3 Win-
dungen mit einem Durchmesser von 0.62 mm,
davon die erste Windung 0.42 mm (entspricht
Embryonalschale). Hoéhe etwa 0.76 mm. Embryo-
nalwindung aufgeblaht; Ubergang zu Larval-
windungen durch Einsetzen einer leicht knotigen
suturalen Leiste gekennzeichnet; ansonsten keine
Skulptur vorhanden (Schale allerdings etwas korro-
diert, so daff feine Elemente wohl nicht erhalten
wiren). Apertur eingebuchtet und wahrscheinlich
ohne Larvalhaken; mit kleinem Absatz zum Teleo-
conch. Die Larve war planktotroph.

Nassarius  babylonicus (Abb.T15/3,4). 3.3
Windungen mit einem Durchmesser von 0.9 mm,
davon die erste Windung 0.29 mm (Embryonal-
schale etwas weniger als eine Windung). Hohe etwa
1.2 mm. Embryonalgehduse mit winzigen Tuber-
keln skulpturiert; Ubergang zu Larvalwindungen
durch kraftige und geschwungene Anwachsstrei-
fung, Einsetzen einer suturalen Leiste, sowie grofiere
Tuberkel gekennzeichnet. Nach einer Viertel Lar-
valwindung bereits deutliche Sinusigera-Apertur
und Formierung einer schmalen, distinkten Carina.
Alle skulpturellen Elemente bleiben bis zur termi-
nalen Larvalgehduse-Apertur erhalten. Die Larve
war planktotroph.

Nassarius incrassatus (Abb.T14/15,16). 2.6-
2.7 Windungen mit einem Durchmesser von 0.58
mm, davon die erste Windung 0.2 mm (Embryo-
nalschale etwas weniger als eine Windung). Hoéhe
etwa 0.65 mm. Embryonalgehduse ohne Skulptur;
Ubergang zu Larvalwindungen durch Dringung der
Anwachsstreifen und rasche Ausbildung eines
Larvalhakens gekennzeichnet; letzterer wird jedoch
bereits im Verlauf der ersten Larvalwindung wieder
reduziert, und die finale Apertur des Larval-
gehduses ist undifferenziert; Larvalwindungen ohne
Ornamentierung. Die Larve war planktotroph.

125

Nassarius pygmaeus (Abb.T15/5). 2.4 Win-
dungen mit einem Durchmesser von 0.64 mm
(Hohe etwa 0.8 mm), davon die erste Windung 0.32
mm. Embryonalschale aus 0.8 Windungen, die 0.27
mm durchmessen. Embryonalgehduse ohne Skulp-
tur; Ubergang zu Larvalgehiuse durch Dringung
der Anwachsstreifen und rasche Ausbildung eines
Larvalhakens gekennzeichnet; letzterer wird jedoch
bereits im Verlauf der ersten Larvalwindung wieder
reduziert, und die finale Apertur des Larvalgehiu-
ses ist nur leicht geschwungen; Larvalwindungen
ohne Ornamentierung. Die Larve war planktotroph.

Phos textum (Abb.T15/6): 3.7 Windungen mit
einem Durchmesser von 1.15 mm, davon die erste
Windung 0.35 mm (entspricht wahrscheinlich
Embryonalgehduse). Hohe etwa 1.7 mm. Embryo-
nal- sowie 2.5 Larvalwindungen ohne Ornamen-
tierung (Schale allerdings korrodiert, so daf keine
Anwachsstreifung zu erkennen ist). Terminale 0.2
Larvalwindungen durch schmale, undifferenzierte,
suturale Leiste und 4-5, konkav geschwungene,
leistenformige Axialrippen charakterisiert. Finale
Apertur leicht rippig verdickt, geschwungen und
mit Andeutung eines Larvalhakens. Die Larve war
planktotroph.

3.11.4. Columbellidae SWAINSON, 1840

Die meisten Autoren (u.a. Bosch et al., 1995;
Vaught, 1989, Wilson, 1994) unterscheiden die
Unterfamilien Columbellinaec und Pyreninae, ohne
daB dem eine phylogenetische Analyse zugrunde-
liegt; bzw. die jeweiligen Apomorphien wurden
bisher nicht benannt. Vor diesem Hintergrund
werden hier lediglich Gattungen (bzw. deren Arten)
beispielhaft genannt.

3.11.4.1. Verbreitung und Okologie

Columbelliden sind in allen warmen und tempe-
rierten Meeren, etwa bis zu den 35. Breitengraden
artenreich zu finden (u.v.a. Abbott, 1974; Abbott &
Dance, 1982; Barnard, 1958; Bosch et al., 1995;
Cosel, 1982; Habe, 1968; Keen, 1971; Knudsen,
1956; Rios, 1985; Springsteen & Leobrera, 1986;
Steyn & Lussi, 1998; Wells et al., 1990; Wilson,
1994). Die neuseeldndischen Gewisser sind noch
relativ gut besiedelt, mit einzelnen Vertetern - z.B.
Aofteatilia substriata (in Powell, 1979) - bis an den
50. Breitengrad heran. Aus den antarktischen
Gewdssern sind keine Columbelliden beschrieben
(siche z.B. Dell, 1990). In der nérdlichen Hemi-
sphire sind Extremisten der Gattung Mitrella bis
zu den Aleuten (etwa 52. Breitengrad) vorgedrun-
gen (Abbott, 1974). Am nérdlichsten siedelt wohl
Amphissa acutecostata, die bis zu den (unter Golf-
strom-Einfluf} stehenden) norwegischen Lofoten zu
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finden ist (Bouchet & Warén, 1985). Colum-
belliden sind relativ haufig auch an geographisch
stark isolierten Inseln vertreten (u.a. Kay, 1979;
Maes, 1967). Unter den artenreichen Gattungen
sind (innerhalb der genannten Breiten) Anachis und
Mitrella kosmopolitisch verbreitet. Pyrene ist auf
den Indo-Westpazifik, Strombina weitgehend auf
den Ostpazifik und Columbella auf den Ostpazifik
und Atlantik beschréinkt.

Tiefseeformen sind bisher nur wenige bekannt
und werden durch solche Arten reprasentiert, die in
boreale Gewisser vorgedrungen sind. Mitrella
nitidulina wurde aus Tiefen von 1250-3360 m
gedredged (Bouchet & Warén, 1985) und ist damit
die einzige aus dem Abyssal dokumentierte Colum-

3.11.4.2. Adultgehiiusemorphologie und Anatomie

bellide. Die groBe Mehrzahl der bekannten Arten
lebt auf unterschiedlichen Substraten des Sublito-
rals, z.B. auf oder in schlammigen bis sandigen
Flachen, Seegraswiesen, Algen, Korallenriffen oder
Felsen, sowie unter Steinen und Korrallenschutt.
Finige Arten wie Nitidella laevigata sind herbivor,
andere omnivor oder carnivor, letztere insbesondere
kleine sessile Tiere fressend, z.B. Hydrozoen
(Bandel, 1974; Bandel & Wedler, 1987). Anachis
avara scheint sich zum Eierdieb spezialisiert zu
haben und wurde beobachtet, wie sie mit Hilfe der
Proboscis Embryonen aus der Eikapsel einer turbi-
nelliden Schnecke vertilgte (Harasewych, 1990a).

Abb.107: Gehausetypen rezenter Columbellidae. Ohne Mafstab.

Adultgehdusemorphologie: Bucciniform bis strombi-
form (Abb.107) (Literatur: siche Verbreitung).
Columbelliden gehdren zu den kleinwiichsigeren
Muricoideen und zeigen Gehausehohen von 2 mm -
z.B. Zafra phaula (in Bosch et al., 1995) - bis etwa
5 cm - z.B. Strombina fusinoidea (in Abbott &
Dance, 1982). Die Genera zeigen eine gewisse
GroRenfraktionierung: so liegt zB. Zafra im
Bereich 2-8 mm, Anachis 4-16 mm, Mitrella 8-20
mm, Pyrene 12-28 mm, Columbella 2-3 cm und
Strombina 2-5 cm. Die grofie Mehrzahl der Arten
hat Gehausehohen von 5-20 mm.

Es gibt keine synapomorphen Teleoconch-
Merkmale. Viele Arten zeigen eine breite, gezéh-
nelte AuBenlippe, die teilweise, im Kontext einer
schmalen Apertur, eine Analbucht definiert. Die
Columellarlippe ist gewohnlich mehr oder weniger
kallgs, oftmals mit Dentikeln; der anteriore Sipho-
nalausguf kurz bis maBig lang und nur bei einigen
Strombina deutlich abgesetzt. Die Gewinde sind
hoch bis relativ flach, teilweise geschultert. Die
Schale wirkt haufig mehr oder weniger glatt, zeigt
dann aber gewohnlich wenigstens feine Spiralstriae
oder -lirae. An den signifikant ornamentierten Ge-

hdusen dominieren Axialrippen, wahrend kriftige
Spiralskulptur (z.B. bei Columbella mercatoria)
die Ausnahme reprasentiert; Stacheln werden nicht
ausgebildet. Die Schalen sind sehr unterschiedlich
dick und tragen oftmals Farbmuster, die teilweise
komplex sind.

Anatomie: Ubersicht: FuB relativ klein bis
mafig groB, mit gut ausgebildetem Propodium;
dinnes Operculum meist vorhanden. MantelhShle
lang; Mantelrand zum distinkten Siphonallappen
ausgezogen, sonst undifferenziert. Kleiner Kopf mit
méaBig langen Fithlern, an denen die Augen basal
bis etwa median liegen.

Mantelhdhlenorgane: Kieme mono-
pectinat, relativ lang und méBig breit; spitz zulau-
fend und teilweise das Osphradium terminal etwas
umfassend (Marcus & Marcus, 1962; eigene
Beobachtungen). Osphradium asymmetrisch bipec-
tinat, vergleichsweise sehr grofl; der Kieme eng
anliegend, zwei Drittel bis drei Viertel deren Léange
und etwa auf gleicher Hoéhe terminierend. Hypo-
branchialdriise: nicht beschrieben.
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Abb.108: Radulahalbreihe von a) Pseudanachis duclosianus (nach Thiele, 1929), sowie AuRenzahne von b) Columbella
mercatoria und c) Nitidella laevigata (beide nach Bandel, 1984). Ohne Malstab. Vergleiche Tafelabbildungen.

Vorderer Nahrungstrakt: Relativ
lange, pleurembolische Proboscis; Buccalmasse
maBig groB; Radula wohl stets vorhanden (s.u.),
auch intragenerisch sehr unterschiedlich lang
(Bandel 1984); Kiefer fehlen. Ein Paar primére
Speicheldriisen liegen im Bereich des Nervenringes
traubig zusammengeklumpt um den Osophagus
herum (Driisengénge auBerhalb des Nervenringes);
akzessorische Speicheldriisen nicht vorhanden;
Leiblein-Ventil deutlich ausgepragt; unpaare Oso-
phagusdriise langgestreckt, + méhrenférmig, vom
Osophagus abgesetzt; (Marcus & Marcus, 1962;
Risbec, 1954, 1955; eigene Beobachtungen).

Es gibt einen relativ einheitlichen Radulatypus
(Abb.108 und Abb.T5/12-15), der primér durch
seinen weitgehend undifferenzierten, platten- bis
spangenformigen Zentralzahn definiert ist (u.a.
Bandel, 1977, 1984; Bouchet & Warén, 1985;
Barnard, 1958; Kang, 1976; Kilburn, 1970;
Risbec, 1955; eigene Beobachtungen). Eine Aus-
nahme (siehe Anmerkung) bildet die Radula von
Pseudanachis, bei welcher der Mittelzahn multi-
cuspid ist (Guralnick & Maintenon, 1997; Thiele,
1929), sehr dhnlich wie bei Olivella (Olividae,
s.u.). Die AuBlenzihne zeigen einen spangenartigen
Grundtypus, d.h. sie sind deutlich langer als breit,
kriftig nach aufen gebogen und laufen nicht spitz
zu. Die Schneide ist, in der Regel auf der duferen
Hilfte, durch Einkerbungen mit 2-3 Hauptdentikeln
versehen, welche teilweise dem Zahn ein Hahnen-
kamm-ahnliches Aussehen verleihen, und die durch
Nebendentikel weiter differenziert sein konnen.
Hiervon weicht wiederum Pseudanachis ab, bei der
die Aufenzihne deulich breiter und multicuspid
sind.

Die systematische Stellung von Pseudanachis ist nicht nur
aufgrund der Radula fraglich, auch der Teleoconch ist spezi-
fisch und zeigt sowohl Merkmale von Anachis als auch von
Columbella und dhnelt damit ebenso Gehéusen anderer muri-
coideer Verwandtschaftskreise, z.B. Engina (Buccinidae,
5.0.).

Guralnick und Maintenon (1997) untersuchten den
zelluldren Hintergrund der Zentralzahnbildung bei Colum-
belliden und postulierten einen grundlegenden Unterschied
zur Bildung der Zentralzdéhne anderer Gastropoden, konnten
ihre Daten jedoch lediglich mit entsprechenden Untersu-
chungen bei Docoglossen und Architaenoglossen vergleichen,

so daf} fiir die "hoheren" Caenogastropoda bisher keine Impli-
kationen bestehen.

Genitaltrakt: Geschlechter getrennt;
pallialer Ovidukt - auch intragenerisch variabel -
mit oder ohne gonoperikardialen Duktus; Albu-
mendriise von nachfolgender Kapseldriise kaum
differenziert (siche Anmerkung); Kapseldriise lang,
+ wurstformig; Vagina mit Vestibulum - iber die-
sem die Aussackung der Bursa copulatrix. Ménn-
licher, pallialer Gonodukt mit kurzem Gang zur
Mantelhohle 6ffnend, ansonsten geschlossen; Pro-
stata nicht klar differenziert; Penis einfach, + tenta-
kelférmig, mit terminaler Offnung des Samen-
ganges; (Houston, 1976; Houston & Hatfield,
1981; Marcus & Marcus, 1962; eigene Beobach-
tungen).

Houston (1976) berichtete vom Fehlen der Albumendriise bei
Columbella fuscata, was hier angezweifelt wird, da sie einen
essentiellen Bestandteil der Reproduktion repréisentiert.
Wahrscheinlich bildet die Albumendriise der entsprechenden
Art eine weitgehende morphologische FEinheit mit der
Kapseldriise, und die entsprechenden sekretierenden Zellen
lassen sich nur schwer voneinander unterscheiden.

Nervensystem: Es gibt lediglich zwei
skizzenhafte Dokumentationen (Marcus & Marcus,
1962, Risbec, 1954), die eine hohe Konzentration
der zentralen Ganglien erkennen lassen. Die Lage
der Intestinalganglien bleibt jedoch unklar, so daf
der Vergleich mit anderen muricoiden Zentral-
nervensytemen nur allgemeiner Art sein kann.

NEUBESCHREIBUNG einer Anatomie, sowie Radulae:

Pyrene deshayesi (Abb.109) - Kurznotiz: Fuf
méBig groB, mit ausgeprigtem Propodium und
langem posteriorem Abschnitt, der kein Operculum
tragt. Kopf klein, mit méBig langen Fithlern, denen
die Augen auf etwa halber Lénge ansitzen. Der
tentakelférmige, relativ lange Penis entspringt in
deutlichem Abstand zum Kopfbereich. Der Samen-
gang dringt in die linke Seite der Penisbasis ein und
endet exakt terminal.

Radula (Abb.T5/15) teilweise zerfallen - des-
halb keine Daten zur Linge. Breite im vorderen
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Bereich etwa 0.48 mm (bei ausgeklappten Zahnen).
Auflenzihne etwa 0.16 mm lang; mit von ihrer
Basis stark abgewinkelten und nach auflen gebo-
genen Schneiden; diese in der duferen Halfte mit
drei tiefen Einschnitten, welche drei etwa gleich
kriftige Hauptdentikel definieren, von denen der
dufere einen terminalen Nebendentikel und der
mnere einen lateralen Nebendentikel zeigt. Mittel-
zdhne zu mehr oder weniger undifferenzierten,
schwelligen, gebogenen Platten reduziert, die in
ihrer Breite etwa der Linge der AuBenzdhne ent-
sprechen und median jeweils um die 25 pm hoch
sind.

Abb.109: Anatomische Skizze des rechten Vorder-
kérpers von Pyrene deshayesi. Ma3stabslinie = 5 mm.

Pyrene scripta (Abb.T5/12-14) - Radula: Rela-
tiv lang (5.3 mm), aus ungefihr 110 Querreihen
zusammengesetzt; Breite im vorderen Bereich etwa
0.46 mm. Zihne entsprechen weitgehend denen von
P. deshayesi, mit dem kleinen Unterschied, daBl die
innere Einkerbung der Schneide basal etwas gerun-
deter ist und dort auf der Innenseite einen winzigen,
distinkten Dentikel tragt.

3.11.4.3. Eigelege und friihontogenetische Ent-
wicklung

Eigelese und Embryonalentwicklung: Eikapseln
sind relativ gut dokumentiert (u.a. Bandel, 1974;
Barash & Zenziper, 1980; Crovo, 1974; D’Asaro,
1970a; Houston, 1976; Marcus & Marcus, 1962;
Petit & Risbec, 1929; Raeihle, 1969; Scheltema,
1968; Smith et al., 1989; Thorson, 1935, 1940a;
Winner, 1992) und in der Regel + kuppel- bis
anndhernd sdulenférmig. Die mehr oder weniger
apikal liegende Schlupfapertur ist gewohnlich mit
einem charakteristischen, unterschiedlich differen-
zierten Kragen umrahmt. Dieser fehlt z.B. bei
Mitrella argus (in Bandel, 1974), deren Eikapsel
damit weitgehend einem (basalen) Typus gleicht,
der auch in anderen systematischen Einheiten der
"hoheren" Caenogastropoda sekretiert wird (s.0.).
Die Eikapseln werden entweder locker iiber das
entsprechende Substrat verteilt oder in Gruppen
zusammengefaBt (Basen der Kapseln verschmelzen
dann miteinander), welche meist ungeordnet, teil-

weise in Reihen organisiert sind. Die Anzahl der
Kapseln pro individuellem Laich variiert inter-
spezifisch zwischen weniger als 5 bis zu etwa 100.
Kommunales Ablaichen ist von einigen Arten
beschrieben (Bandel, 1974).

Die Anzahl der Eier pro Kapsel liegt zwischen
I und etwa 30 und korreliert nur bedingt mit der
frithontogenetischen Ernahrungsstrategie. Unter den
diesbeziiglich untersuchten Arten zeigt eine knappe
absolute Mehrheit eine planktotrophe Larvalphase
im Anschluf} an die Embryogenese. Die Embryonen
der verbliecbenen Arten gewinnen Energie zur
intrakapsuldren Metamorphose durch Aufnahme
zusétzlichen Eiklars oder von Néhreiern, welche
allerdings in vergleichsweise sehr geringer Anzahl
zur Verfugung stehen.

Embryonalgehéduse planktotropher Veliger be-
stehen aus 1-1.1 Windungen und haben einen
apikalen Durchmesser von 0.15 mm - z.B. Mitrella
lunata (in Thiriot-Quiévreux, 1980) - bis 0.3 mm
(s.u.). Skulpturvarianten: * glatt, Tuberkel, Spiral-
lirae. Letztere verlaufen z.B. bei Amphissa acute-
costata mehr oder weniger zickzackformig (Colman
et al., 1986: Anachis haliaeeti). Folgt nach dem
Schlupf keine planktotrophe Larvalphase, sekretiert
der Embryo 1.5-2 * glatte Windungen (feine Striae
konnen auftreten) mit einem Durchmesser von 0.6-
0.8 mm (Amio, 1963; Bandel, 1975a; s.u.).

Die K-Strategen zeigen zu den R-Strategen ein Repro-
duktionsverhiltnis von maximal 1 : 300,

Planktotrophe Larvalentwicklung: Die frisch ge-
schliipften Veliger schwimmen mit einem bilobaten
Velum, das mehr oder weniger deutlich asym-
metrisch ist (Bandel, 1975a, Thiriot-Quiévreux,
1980). Das Velum bleibt wihrend der Larvalphase
+ bilobat oder differenziert sich in vier, teilweise
sogar in funf Loben (Taylor, 1975 in Kay, 1979).

Die Veligerlarve fiigt dem Embryonalgehiuse
1.5 bis anndhernd 3.5 Windungen an (eigene Beob-
achtungen). Entsprechende Durchmesser betragen
0.55 bis 0.8 mm. Die larvale Apertur ist in der
Regel vom Sinusigera-Typus. Die Larvalschale
kann weitgehend glatt bis komplex skulpturiert sein
(Bandel et al., 1997, Barnard, 1958; Bouchet &
Warén, 1985; Colman et al., 1986; Kay, 1979;
Thiriot-Quiévreux, 1980). Skulpturelemente sind
delikat, jedoch distinkt. Primér treten Spirallirae
auf, die sekundir, zusammen mit hinzutretenden
Axialelementen, Rauten- oder Késtchenmuster
formen kénnen. Die jeweiligen Windungsbereiche
(subsutural, peripher, suprasutural) sind gewohn-
lich unterschiedlich ornamentiert. Einige Larvalge-
héuse sind carinat (s.u.).




NEUBESCHREIBUNG einiger Protoconche:

Anachis sp. 1 (Abb.T15/7,8): 2.5 Windungen
mit einem Durchmesser von 0.55 mm, davon die
erste Windung 0.28 mm (Embryonalgehduse etwa
1.1. Windungen). Hohe etwa 0.8 mm. Embryo-
nalschale mit winzigen Tuberkeln skulpturiert;
Ubergang zu Larvalwindungen durch Einsetzen
distinkter, geschwungener Anwachsstreifung und
etwas groferer Tuberkel charakterisiert. Auf der
ersten halben Larvalwindung allmahliches Einset-
zen einer Carina, die auf der letzten halben Win-
dung scharf abgesetzt ist. Apertur vom Sinusigera-
Typus, jedoch mit vergleichsweise breiter Ausbuch-
tung. Die Larve war planktotroph.

Anachis sp. 2 (Abb.T15/9,10): 4.4 Windungen
mit einem Durchmesser von 0.8 mm, davon die
erste Windung 0.21 mm (Embryonalgehduse etwa
1.1 Windungen). Héhe etwa 1.2 mm. Embryonal-
schale mit etwa 10 Spirallirae skulpturiert; Uber-
gang zu Larvalwindungen durch kleinen Absatz,
starkeres Einbuchten der Anwachsstreifung, Aus-
setzen der Spirallirae und allmihliches Einsetzen
einer subsuturalen Leiste gekennzeichnet, welche
sich anfangs aus Tuberkeln und spiter aus kurzen
Axiallirac  zusammensetzt. Suprasutural zuneh-
mende Anhidufung von Tuberkeln, die sich terminal
zu * prosoklinen Axiallirae differenzieren. Apertur
vom Sinusigera-Typus (sieche Anmerkung). Die
Larve war planktotroph.

Columbella mercatoria: 1.5 skulpturlose Win-
dungen, mit einem apikalen Durchmesser von 0.6
mm; davon die erste Windung 0.5 mm. Ubergang
zu spiteren Windungen mit abgesetzter, jedoch
undifferenzierter Protoconch-Apertur. Die Larve
war nicht-planktotroph.

Euplica cf. varians (Abb.T15/18,19): 3.6 Win-
dungen mit einem Durchmesser von 0.75 mm,
davon die erste Windung 0.25 mm (entspricht
Embryonalgehiduse). Hohe etwa 1.1 mm. Embryo-
nalwindung groftenteils * glatt, terminal setzen
feine Anwachsstreifen und subsuturale Tuberkel
ein. Ubergang zu Larvalwindungen durch Einsetzen
kurzer, suprasuturaler Axiallirae, die zunehmend
langer werden, dabei teilweise unterbrochen sind
und den groBten Teil der Windungen skulpturieren;
subsuturaler Bereich bleibt mit Tuberkeln ornamen-
tiert. Im suturalen Bereich bildet sich eine feine
Leiste aus, die an der letzten, weniger iiberdeckten
Windung als von der Sutur unabhédngige Skulptur
zu erkennen ist. Apertur vom Sinusigera-Typus.
Die Larve war planktotroph.

Mitrella sp. (siche Anmerkung) (Abb.T15/17):
Es liegt das Gehéuse einer planktotrophen Larve,
mit etwa 3.8 Windungen vor, die einen apikalen
Durchmesser von 0.62 mm zeigen; davon die erste
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Windung 0.2 mm (entspricht Embryonalgehiuse).
Embryonalwindung + glatt (winzige Tuberkel und
Anwachsstreifen vorhanden) - initialer Teil wirkt
abgeplattet bzw. eingesunken; Ubergang zur Larval-
schale durch kleinen Absatz und Anwachsstreifen-
drangung gekennzeichnet. Larvalwindungen mit
Tuberkeln und zwei peripheren bzw. subperipheren
Spiralliraec ornamentiert; zwischen den Lirae kurze,
opisthokline, lirate Segmente vorhanden. Apertur
vom Sinusigera-Typus; mit breiter, undifferen-
zierter Ausbuchtung,.

Pyrene deshayesi (Abb.T15/16): Dem Proto-
conch von Euplica cf. varians sehr &hnlich;
Skulpturierung iibereinstimmend. 3.7 Windungen
mit einem Durchmesser von 0.65 mm, davon die
erste Windung 0.2 mm (entspricht Embryonal-
gehduse), Hohe etwa 0.8 mm. Apertur vom
Sinusigera-Typus. Die Larve war planktotroph.

Pyrene sp. (Abb.T15/15): 3.2-3.3 Windungen
mit einem Durchmesser von 0.62 mm, davon die
erste Windung 0.24 mm (entspricht Embryonal-
gehause). Hohe etwa 0.75 mm. Samtliche Windun-
gen * glatt (potentielle Mikroskulpturen kénnten
korrodiert sein); Ubergang von Embryonal- zu
Larvalwindungen durch Anwachsstreifendrangung
und Verschmélerung des Windungsquerschnittes
gekennzeichnet; Apertur vom Sinusigera-Typus.
Die Larve war planktotroph.

Zafra cf. selasphora (Abb.T15/12-14): 3 Win-
dungen mit einem Durchmesser von etwa 0.55 mm,
davon die erste Windung 0.22 mm (entspricht
Embryonalgehéduse). Hohe etwa 0.63 mm. Embryo-
nalwindung mit winzigen Tuberkeln besetzt;
Ubergang zu Larvalwindungen durch rasche tiefe
Einbuchtung der Anwachsstreifung und Einsetzen
einer Spiralleiste gekennzeichnet, welche etwas
oberhalb der Windungsperipherie verlduft; Tuber-
kel auf den Larvalwindungen etwas grofer. Apertur
vom Sinusigera-Typus, mit auffallend tiefer Ein-
buchtung. Die Larve war planktotroph.

Ein dem Protoconch von Anachis sp. 2 sehr dhnliches und
mit hoher Wahrscheinlichkeit kongenerisches Larvalgehduse
(Abb.T15/11) aus dem Roten Meer zeigt eine Sinusigera-
Apertur mit charakteristisch differenzierter Ausbuchtung.
Entsprechende Differenzierungen kénnen auch bei Anachis
sp. 2 vorhanden gewesen sein, da die aperturale Ausbuchtung
Bruchstellen zeigt.

Die taxonomische Zurordnung von Mitrella sp. erfolgte
auf Basis von Thiriot-Quiévreux (1980), die ein sehr
ahuliches Larvalgehduse - mit einfacher Sinusigera und ohne
distinkte Embryonalschalenskulptur - von Mitrella lunata
abbildete.

3.11.5. Volutidae RAFINESQUE, 1815
Nach Poppe und Goto (1992) sind etwa 250 volu-

tide Arten beschrieben, die teilweise sehr unter-
schiedlich klassifiziert wurden. Je nach Bearbeiter
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sind keine (Poppe & Goto, 1992) oder bis zu neun
Unterfamilien differenziert (Ponder & Warén,
1988; Vaught, 1989; Weaver & du Pont, 1970).
Der subfamilidren Klassifikation von Ponder und
Warén (1988) wird hier ausnahmsweise nicht
gefolgt, da dort z.B. die von anderen Autoren
(Pilsbry & Olsson, 1954; Vaught, 1989; Weaver &
du Pont, 1970) benutzten Calliotectinae ohne
Angabe von Griinden nicht mehr erscheinen, so dal}
natiirlich auch nicht klar ist, wohin die
entsprechenden Gattungen zu transferieren sind.
Die Datensynthese erfolgt nach der subfamilidren
Klassifikation von Weaver und du Pont (1970);
Cymbiinae und Scaphellinae werden jedoch durch
die dlteren Namen Yetinae bzw. Haliinae ersetzt
(siche Ponder & Warén, 1988).

Die Monographien von Weaver und du Pont
(1970) sowie von Poppe und Goto (1992) fassen
die zu jenen Zeiten bekannten Daten weitgehend
znsammen, insbesondere zur Biogeographie und
Adultgehdusemorphologie, so daB in den diesbeziig-
lichen Textabschnitten, neben den genannten Auto-
ren, nur seit 1992 erschienene Literatur aufgefiihrt
wird.

Im Vorgniff auf die in Kapitel 5 zusammengefafiten palionto-
logischen Daten, muf} hier eine taxonomische Richtigstellung
erfolgen. Weaver und du Pont (1970) synonymisierten
Volutilithes mit Volutocorbis, die wiederum vou Darragh
(1971) mit Athleta gleichgestellt wurde. Die eozéne Typusart
von Volutilithes, V. muricinus, zeigt grundlegend andere
Protoconch- und Teleoconchmerkmale (siehe Givens, 1989)
als die ebenfalls eozéine Typusart von Volutocorbis, V.
limopsis (siehe Smith, 1906). Es handelt sich um zwei
morphologisch klar getremte Gattungen (fiir Protoconch-
typen siehe Abb.T21/5 wnd T21/11,12). Wahrend Volutilithes
schon aus senonischen Ablagerungen nachzuweisen ist, tritt
Volutocorbis wahrscheinlich erstmals im Paleozén in
Erscheinung (siehe Kapitel 5). Der Teleoconch der Typusart
von Athleta, A. rarispina, zeigt im Gegensatz zu den beiden
bereits unterschiedenen Gattungen ein sehr viel kiirzeres
Gewinde, drei kriftige Columellarfalten, eine gezéhnelte
Innenseite der AperturauBlenlippe und der Gehéuseumrify ist
deutlich bauchiger (siche Wenz, 1938-44).

3.11.5.1. Verbreitung und Okologie

Volutiden sind im Marinen iiber alle Langen- und
Breitengrade zu finden, zeigen jedoch einen
Verbreitungsschwerpunkt in den warmen Meeren
(Bosch et al., 1995; Poppe & Goto, 1992; Steyn &
Lussi, 1998; Weaver & du Pont, 1970; Wilson,
1994). Die Biogeographie der supraspezifischen
Taxa ist von regionalen, teilweise mosaikartigen
Verbreitungen gepragt. Lediglich die Gattung Lyria
ist * pantropisch verbreitet (siche Anmerkung).
Geographisch stark isolierte Archipele sind teil-
weise erreicht worden, z.B. die Kerguelen (Arnaud
& van Mol, 1979), andere jedoch nicht, z.B. die

Hawaii-Inseln (Kay, 1979; sieche Anmerkung). Hier
lohnt eine kurze Zusammenfassung der Situation.

Volutinae (= Voluta s.1.) siedeln ausschlieBlich
im karibischen Raum. Athlethinae zeigen eine dis-
Junkte Verbreitung: um das siidhemisphérische
Afrika herum einerseits (Volutocorbis) und vor
Queensland (Australien) anderseits (Ternivoluta).
Lyriinae entsprechen Lyria sl. und damit auch
deren Verbreitung (s.0.). Die disjunkte Verbreitung
der Fulgorariinae ist weitgehend auf den Indo-
Westpazifik begrenzt, u.a. mit der artenreichsten
Gattung Fulgoraria in japanischen und siidost-
asiatischen Gewdssern sowie der zirkumant-
arktischen Harpovoluta. Yetiinen (= Cymbiinae)
sind artenreich iiber einen breiten Transsekt vom
Stidchinesischen Meer bis nach Siidost-Australien
verbreitet. Disjunkt siedelt Callipara in Sidafrika
(die Angabe "East Africa" in Weaver & du Pont,
1970: 63, ist ein Versehen der Autoren) und
Cymbium in Nordwest-Afrika. Zidoninae sind weit-
gehend siidhemisphaérisch verbreitet, mit deutlichem
Schwerpunkt vor Siidost-Siidamerika. Alcithoe lebt
in neuseelandischen und neukaledonischen Gewas-
sern, jedoch nicht vor der australischen Kiiste
(siche Wilson, 1994). Im Antiboreal des Siidindiks
(u.a. Kerguelen) sind weitere Gattungen heimisch;
Afrikas Gewasser sind frei von Zidoninen. Biogeo-
graphisch abseits stehen Harpulina (Stdindien, Sri
Lanka) und Arcfomelon. Letztere lebt nordhemi-
sphérisch im Ostpazifik bis hinauf zum Bering
Meer. Odontocymbiolinen sind weitgehend stidhemi-
sphérisch verbreitet, von West-Mexiko iiber das
Stidantillenmeer nach Siidost-Brasilien. Voluto-
conus kommt in wirmeren Gewissern Australiens
vor und steht damit deutlich abseits. Haliinae (=
Scaphellinae) sind insbesondere mit der artenrei-
chen Amoria in australischen Gewissern vertreten.
Ein weiteres Verbreitungsgebiet ist die Karibik
(Scaphella) und der Golf von Mexiko sowie die
lusitanische Provinz (Ampulla). Calliotectinae
zeigen vier regionale Verbreitungsgebiete: Ecuador,
Bahamas (Teramachia), Sidafrika und im Indo-
Westpazifik von Siidwest-Australien bis Japan
(ebenfalls Teramachia).

Aus bathymetrischer Sicht liegen die Verbrei-
tungsschwerpunkte im Sublitoral und etwas unter-
geordnet im Litoral. So sind bei den Athletinae und
Fulgorariinae keine litoralen Arten bekannt. Das
Bathyal scheint nur im oberen Bereich einiger-
malen besiedelt worden zu sein, und in das Abyssal
sind lediglich Arten dreier Gattungen vorgedrungen:
Arctomelon (Zidoninae) bis etwa 3000 m Tiefe (in
Weaver & du Pont, 1970), Guivillea (Fulgorari-
inae) bis 3400 m (in Knudsen, 1973) und Tracto-
lira (Odontocymbiolinae) bis 4100 m Wassertiefe
(in Rokop, 1972).




Volutiden leben fast ausschlieBlich auf sandi-
gen bis schlammigen Substraten (Cymbium
marmoratum wurde auf Felsen beobachtet (Weaver
& du Pont, 1970)), wo sie sich oftmals eingraben
um zu ruhen, zu lauern oder Nahrung ungestort zu
fressen. Erbeutet werden sowohl tote Tiere (u.a.
Fische), als auch lebendes Zoobenthos, insbeson-
dere wohl andere Mollusken (Delplanque et al.,
1974; Ponder, 1970; Weaver & du Pont, 1970;
eigene Beobachtungen). Melo melo wurde bei der
Erbeutung der ebenfalls molluskenfressenden
Schnecke Pugilina tuba (Buccinidae, s.0.) beob-
achtet (Morton, 1986c). Zur Uberwiltigung der
Beute wird der gewohnlich riesige FuB benutzt.

Wilson (1994) erwidhnte drei kosmopolitische volutide

Genera: Volutocorbis, Teramachia und Lyria. Volutocorbis
ist jedoch lediglich vor Siidwest-Afrika bis Ostafrika zu

3.11.5.2. Adultgehiiusemorphologie und Anatomie

Abb.110: Gehausetypen rezenter Volutidae. Ohne MaRBstab.

Adultgehdusemorphologie: Umrisse von buccini-
form iber strombi- bis bulliform (Abb.110)
(Literatur: siche Verbreitung); durchschnittlich sehr
grol: Gehdusehshen von etwa 1.5 cm - z.B. Lyria
mikoi (in Kosuge, 1985) - bis annihernd 50 cm -
z.B. Melo amphora (in Wilson, 1994) oder Adelo-
melon becki (in Poppe & Goto, 1992). Vergleichs-
weise kleine Gehduse, bis etwa 10 cm, charakteri-
sieren die Athletinae, Lyriinae und Odontocym-
biolinae. Die meisten volutiden Gehduse liegen
zwischen 5 und 20 cm Hohe.

Synapomorphien nicht diagnostizierbar; hiufi-
ges Merkmal sind meist 3-4, teilweise mehr Colu-
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finden und zwei weitere Arten vor Ost-Australien, welche
jedoch von einigen Autoren (u.a. Vaught, 1989; Weaver & du
Pont, 1970) der Gattung Termivoluta zugeordnet werden.
Eine #hnliche "kosmopolitische" Verbreitung zeigt Teru-
machia, mit einigen Arten im zentralen Indo-Westpazifik und
einer auf der Bahamas-Bank siedelnden Art. Auch Lyria s.s.
ist nur bedingt kosmopolitisch und fehlt im Ostpazifik und
im Ostatlantik, wird jedoch zumindest im Ostpazifik durch
Enaeta erginzt, welche moglicherweise im subgenerischen
Verhaltnis zu Lyria steht.

Da die rezenten Volutiden keine planktotrophe Larval-
phase zeigen (s.u.) kann sich die disjunkte holozéine Verbrei-
tung einiger Taxa nur erdgeschichtlich erkldren (vergl.
Gesamtanalyse).

Bouchet (1990a) machte, auf Basis von Radulamerk-
malen, Plicoliva zum Typus einer neuen volutiden Unter-
familie Plicolivinae. Die entsprechende Radula zeigt jedoch
starke Affinitdt zu denen der Volutomitridae (s.u.), bei denen
deshalb Plicoliva vorldufig angesiedelt wird.

mellarfalten, einige solcher Teleoconche dann stark
turbinelliform, marginelliform, mitriform oder olivi-
form. Columellarfalten sind teilweise in der End-
windung reduziert, u.a. bei Guivillea, Iredalina,
Harpovoluta und Teramachia. Apertur klein bis
sehr groB, meist mit kurzem anteriorem Sipho-
nalausguB, teilweise jedoch fusiform; AuBenlippe
insbesondere bei Lyria verdickt und teilweise
gezdhnelt. Gewinde meist maBig hoch bis hoch,
insbesondere bei Cymbium und Melo sehr niedrig.
Skulptur: Axialberippung vorherrschend, héufig
wenig ausgeprdgt und auf Gehduseschultern
beschrénkt, dann meist knotig, bei Cymbiola und
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Melo auch zu posterior gerichteten Stacheln
ausgezogen; Volutocorbis teilweise mit zahlreichen
Knotenreithen ornamentiert. Varizen in der Regel
nur im terminalen Bereich *+ ausgewachsener Ge-
hause vorhanden; Schale diinn bis maBig dick,
oftmals porzellanartig; Farbmuster héufig, teilweise
sehr komplex und auch intraspezifisch ausgespro-
chen variabel.

Anatomie; Ubersicht: FuB groB bis extrem
grof}; Umrifl mehr oder weniger oval, vorne weniger
gerundet als hinten; Propodium gut entwickelt,
seitlich oftmals etwas gelappt; Metapodium bei der
groflen Mehrzahl der Arten ohne Operculum und
falls vorhanden - z.B. bei Festilyria, Lyria,
Teramachia, Voluta - mehr oder weniger in der
GroBe reduziert. Mantelhohle méaBig tief, nach
rechts gedreht; Mantel anteriosinistral zu musku-
16sem Sipho ausgeformt, der basal zwei charakte-
ristische, tentakelartige Fortsdtze zeigt, Sipho
gewohnlich deutlich ldnger als entsprechender Ge-
hauseausguB erkennen liee. Kopf breit; mit gut
voneinander getrennten, weit lateral ansitzenden,
kurzen bis miBig langen Fiihlern, deren Basen zu
charakteristischen Lappen von teilweise betrdcht-
licher Grofe, differenziert sind, Augen sitzen im
Bereich zwischen eigentlichen Fiihlern und basalen
Lappen und sind teilweise nach innen gerichtet.
Beim Kriechen exponierte Korperteile (Sipho,
Fihler mit Basallappen, FuB) sind oftmals kréftig

gemustert, gewohnlich mit einer gewissen Affinitit
zu den Gehdusemustern,

Mantelhdhlenorgane: Kieme mono-
pectinat; maBig lang, jedoch relativ breit; spitz,
breit gerundet oder breit abgestutzt terminierend.
Osphradium  bipectinat; sehr lang (etwa %
Kiemenldnge), miBig breit bis relativ schmal, der
Kieme anliegend, auf gleicher Hohe wie diese oder
etwas oberhalb terminierend. Hypobranchialdriise
gewohnlich gut ausgebildet; aus rundlichen Lappen
oder transversalen Wilsten bzw. Falten aufgebaut;
(u.a. Bayer, 1971; Clench & Turner, 1964; Leal &
Bouchet, 1989; Ponder, 1970; Stuardo & Villar-
roel, 1975, eigene Beobachtungen)

Vorderer Nahrungstrakt: Probos-
cis pleurembolisch und relativ kurz bis mafig lang;
Buccalmasse groB3, ohne Kiefer; Buccalhohle den
Radulasack komplett aufnehmend. Primire Spei-
cheldriisen paarig, schwammig-traubig, + iiber Ner-
venring und mehr oder weniger ausgeprigtem
Leiblein-Ventil ~ zusammengelagert. Ein  Paar
schlauchférmige akzessorische Speicheldriisen, oft-
mals mit den primédren Speicheldriisen zusam-
mengelagert, teilweise fehlend. Osophagusdriise
sehr lang, + schlauchférmig, dem Osophagus eng
anliegend, gestreckt diesem sehr dhnlich (u.a.
Armaud & van Mol, 1979; Clench & Turner, 1964;
Eales, 1923; Harasewych, 1987a; Harasewych &
Kantor, 1991; Kosuge, 1970; Leal & Bouchet,
1989; Ponder, 1970; Stuardo & Villarroel, 1975;
eigene Beobachtungen).

Abb.111: Radulahalbreihen bzw. -zéhne von a) Volutocorbis abyssicola (nach Barnard, 1958 und Thiele, 1929), b)
Voluta virescens (nach Clench & Turner, 1970), ¢) Odontocymbiola simulatrix (nach Leal & Bouchet, 1989) und d)
Amoria grayi (nach Weaver & du Pont, 1970). Ohne MafRstab. Vergleiche Tafelabbildungen.

Radulae (Abb.111) sind méBig lang, entweder
triserial oder uniserial (u.a. Bandel, 1984; Barnard,
1958; Bayer, 1971, Bouchet, 1979; Bruynseels,
1975; Clench & Turner, 1964; Dell, 1990; Leal &
Bouchet, 1989; Poppe & Goto, 1992; Stuardo &
Villarroel, 1975; Thiele, 1929; Weaver & du Pont,
1970, Wells, 1989; eigene Beobachtungen).

Drei Zéhne pro Querreihe sind nur von Voluto-
corbis und Ternivoluta bekannt (siche Anmer-
kung): AuBenzihne mit relativ breiter Basis, mehr
oder weniger dreieckig-monocuspid; Mittelzahn
tricuspid. Die uniserialen Radulae kénnen in vier
prinzipielle Typen klassifiziert werden: I. - Einfach-

tricuspid, Dentikel unterschiedlich groB, keine
Basalplatte vorhanden: die meisten Gattungen,
speziell die, welche nicht unter die folgenden drei
Typen fallen (bezogen auf die Klassifikation von
Weaver & du Pont, 1970 sind das alle Fulgariinae,
alle Yetinae, alle Calliotectinae, die meisten
Zidoninae, sowie einige weitere Gattungen). II. -
Tricuspid;, mit krallenférmig gebogenen, einer Ba-
salplatte aufsitzenden Dentikeln: Odontocymbiola,
Minicymbiola, Miomelon, Tractolira, Volutoconus
und einige Adelomelon. 111. - Multicuspid, mit oder
ohne dominate Hauptdentikel: Voluta, einige Lyria,
Afrivoluta und Marginellona. 1V. - Gabelbein-



formig, tricuspid oder monocuspid: Scaphella,
Amoria, Ampulla, Volutifusus.

Barnard (1958) skizzierte fiir Neptuneopsis gilchristi mehr
oder weniger rudimentire AuBenzdhne, ging aber im Text
nicht darauf ein. Drei Z#hne pro Querreihe treten auch bei
Plicoliva auf, die jedoch hier als Volutomitride angesehen
wird.

Genitaltrakt: Gonochoristisch; pallia-
ler Ovidukt durch eine breite, posterior gerundete,
vergleichsweise riesige Albumendriise charakteri-
siert (sieche Anmerkung), welche genauso grof oder
sogar etwas grofer als die anterior anschlieBende
Kapseldriise ist; Bursa copulatrix als einfache
Aussackung (Harasewych, 1987a; Ponder, 1970;

PDG

SPG
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eigene Daten). Ménnlicher pallialer Gonodukt mit
posteriorer, brotlaibférmiger, basal geschlitzter Pro-
stata; vorderer Samengang als offene Rinne (z.B.
Nanomelon viperinus) oder geschlossen; Penis
finger- bis tentakelférmig, relativ kurz bis mafig
lang, teilweise extrem dick (z.B. Odontocymbiola
americana), haufig mit terminaler Papille (Clench
& Turner, 1964; Harasewych, 1987a; Knudsen,
1973; Leal & Bouchet, 1989; Ponder, 1970;
Weaver & du Pont, 1970; eigene Beobachtungen).

Die gewaltige Albumendriise spiegelt die mit ausschlieBlich
holokapsularer Frithontogenese vebundene anatomische
Anpassung an die besonders gute Versorgung der Embryonen
mit ausreichend Eiwei3 wider (s.u.).

Abb.112: Zentralnervensystem von a) Harpovoluta charcoti (nach Eales, 1923: Volutharpa charcoti) und b) Cymbium

pepo (nach Bouvier, 1887: Voluta neptuni). Ohne MaBstab.

Nervensystem: Cerebralganglien rand-
lich mehr oder weniger miteinander verschmolzen.
Pleuralganglien den jeweiligen Cerebralganglien
anliegend und Pedalganglien weitgehend an den
Cerebropleuralkomplex herangeriickt (sehr kurze
Konnektive). Subintestinalganglion mehr oder we-
niger zwischen den Pleuralganglien liegend; Supra-
intestinalganglion entweder kurz - Adelomelon,
Harpovoluta, Melo, Neptuneopsis, Volutocorbis -
oder relativ lang vom rechten Pleuralganglion
abgesetzt - Ampulla, Cymbium, Voluta, (aus
Bouvier, 1887; Eales, 1923; Fleure, 1912; Pace,
1902; Ponder, 1970; Woodward, 1900; Abb.112).

NEUBESCHREIBUNG einer Anatomie:

Cymbiola vespertilio (Abb.113): Die Ergebnis-
notizen basieren auf der Untersuchung eines
ménnlichen Individuums mit 5.5 cm Gehéusehche
einerseits und eines weiblichen Individuums (Bezug
Raduladaten) mit 7 cm Gehdusehohe andererseits.
Mantelhdhlenorgane: Monopectinate
Kieme miBig lang und breit, mit beigefarbenen

Lamellen, breit gerundet terminierend. Bipectinates
Osphradium sehr lang und méfig breit, mit braunen
Lamellen; der Kieme eng anliegend und anndhernd
deren Bucht ausfiillend, etwas oberhalb der Kieme
endend. Hypobranchialdriise sehr gut entwickelt;
aus zahlreichen, lappigen Segmenten zusammen-
gesetzt.

Vorderer Nahrungstrakt: MibBig
lange pleurembolische Proboscis, im retrahierten
Zustand weit zuriick in der Leibeshohle liegend,
Buccalmasse relativ grol. Zwei schwammige,
weiBlliche, primdre Speicheldriisen, mit kurzen
externen Géangen und ein Paar dinne, schlauch-
formige, akzessorische Speicheldriisen, mit langen
externen Gingen kompakt am Osophagus zusam-
mengelagert; Leiblein-Ventil nicht nachgewiesen.
Osophagusdriise lang, teilweise knduelig um den
Osophagus gewunden und mit Bindegewebe auf
ganzer Linge an diesem befestigt.

Radula uniserial (Abb.T5/16,17), relativ méBig
lang (etwa 6 mum), aus ungefihr 50 Zihnen zusam-
mengesetzt; diese etwa 0.25 mm breit, tricuspid,
ohne abgesetzte Basis; medianer Hauptdentikel mit




134

deutlicher Furche, langgestreckt-dreieckig, sehr spitz
und signifikant ldnger als die dulleren Dentikel,
deren Spitzen leicht nach innen weisen.
Genitaltrakt: Weiblicher, pallialer Ge-
nitaltrakt mit Bindegewebe am Rectum befestigt,
etwas oberhalb von diesem terminierend. Albumen-
und Kapseldriise eine breite, kompakte Einheit
bildend; anterior zu den Aussackungen der Bursa
copulatrix und Vagina differenziert. Ménnlicher,
pallialer Gonodukt posterior mit groBer, etwa
halbellipsoider Prostata, die, dem pallialen Oivdukt
entsprechend, bindegewebig mit dem Rectum ver-
bunden ist; vorderer Samengang dick und geschlos-
sen und vor dem Eintritt in den tentakelférmigen,

méBig langen Penis sich deutlich verbreiternd;
Penis entspringt direkt am rechten Kopflappen.

Sonstiges: Full grof3, mit gut entwickel-
tem Propodium, ohne Operculum. Mantelhohle
nach rechts, quer zur Korperldngsachse gedreht;
Mantel zu relativ muskuléosem Sipho geformt, der
laterobasal zwei tentakelformige Fortsitze zeigt, die
hohl, jedoch ohne terminale Offnung sind. Visceral-
masse relativ kurz und wenig volumings. Kopf sehr
breit, mit zwei weit auseinanderliegenden, méBig
langen Tentakeln, an deren proximalen Abschnitten
die Augen sitzen; Tentakelbasen gehen jeweils nach
aufen in groBe Kopflappen iiber bzw. sind dort zu
diesen differenziert.

Abb.113: Anatomische Skizzen von Cymbiola vespertilio, a) Kopf-Fulbereich von dorsal, b) Gesamtansicht bei gesff-
neter Mantelhdhle, c) vorderer Nahrungstrakt und d) ménnlicher Genitaltrakt. MaRstabslinien: a)b) = 3 cm; ¢)d) = 2 cm.

3.11.5.3. Eigelege und friihontogenetische Ent-
wicklung

Eigelege und Embryonalentwicklung: Volutide Ei-
kapseln sind gewohnlich mehr oder weniger kup-
pelférmig und werden meist einzeln an das Substrat
geheftet, bevorzugt an Muschelschalen (Arnaud,
1978; Bandel, 1976d; Clench & Turner, 1970;
Gibson-Smith, 1973; Lamy, 1928). Anndhernd die
Form und GréBe emes Golfballes (bis 140 ml
Inhalt) nehmen die Kapseln von Adelomelon sp.
und Odontocymbiola sp. an (de Mahieu et al,
1974; Penchaszadeh & de Mahieu, 1976). Melo-
Arten fiigen die Eikapseln zu mehr oder weniger

zylindrischen Laichballen zusammen und bewachen
diese auch (Amio, 1963; Winner, 1992). Ahnlicher
Laich wurde von Amoria undulata beschrieben, die
entsprechenden Eikapseln jedoch diffus-kuppel-
formig, mit papillsser Oberfldche skizziert (Smith
et al., 1989).

Die Embryonen der wenigen diesbeziiglich
untersuchten Arten werden vom Muttertier mit teil-
weise riesigen Mengen extravitelliner, eiweiBreicher
Flissigkeit (Eiklar) versorgt. Ein intrakapsuldres
Veligerstadium wird in der Regel durchlaufen, die
Metamorphose findet jedoch wohl immer vor dem
Schlupf statt. Néhreierfressen scheint die Aus-
nahme zu sein und tritt z.B. bei Voluta virescens



auf (Bandel, 1976d), ist jedoch nicht typisch fiir die
Gattung, da die Embryonen der kongenerischen V.
musica Eiklar fressen (Lamy, 1928; Gibson-Smith,
1973).

Die wenigen publizierten und vergleichbaren
Protoconch-Daten (allerdings jede Menge Beschrei-
bungen auf dem Niveau: "small and glossy" oder
"large and mamillate") reichen nicht aus, um eine
systematische Analyse vorzunehmen, einiges kann
jedoch grob zusammengefait bzw. abstrahiert
werden: Die Embryonalgehduse setzen sich aus
etwa 1.2-5 Windungen mit apikalen Durchmessern
von etwa 2 mm - z.B. Volutocorbis abyssicola (in
Barnard, 1958) oder Voluta virescens (in Bandel,
1976a) - bis 2.5 c¢cm zusammen - z.B. Livonia
mammilla (in Wilson, 1994). Vergleichsweise
kleine Protoconche sind in allen genannten
Unterfamilien zu finden, die sehr groBen haupt-
séichlich bei den Yetinae (= Cymbiinae) und einigen
Fulgorariinae (Bouchet, 1979; Bouchet & Poppe,
1988; de Mahieu et al,, 1974; Leal & Bouchet,
1991; Marche-Marchad, 1968; Penchaszadeh & de
Mahieu, 1976; Weaver & du Pont, 1970; Wilson,
1994; eigene Beobachtungen).

Viele Protoconche sind + skulpturlos, schlank
bis dick und sitzen dem Teleoconch teilweise schief
auf. Einige zeigen eine mehr oder weniger lang
ausgezogene Spitze - z.B. Odontocymbiola simu-
latrix (in Leal & Bouchet, 1991) oder Zidona
dufiresnei (in Penchaszadeh & de Mahieu, 1976).
Von den nachfolgenden Windungen teilweise stark
abgewinkelte, "dick aufgebldhte", paucispirale
Embryonalgehduse treten z.B. bei Livonia auf
(Wilson, 1994). Ist Skulptur vorhanden, dann
gewdhnlich mehr oder weniger lange Axialrippen -
z.B. Cymbiola spp. (s.u.).

Planktotrophe Larvalentwicklung: Nicht nachge-
wiesern.

NEUBESCHREIBUNG einiger Protoconche:

Cymbiola imperialis: 5 skulpturlose Windun-
gen, mit einem apikalen Durchmesser von etwa 16
mm, davon die erste Windung 2 mm; Schlupf-
apertur einfach.

Cymbiola pulchra: 3.5 Windungen mit einem
Durchmesser von 5 mm, davon die erste Windung
1.2 mm. Initiale Windung + glatt; dann Einsetzen
von Axialrippen (etwa 9 auf der zweiten Windung),
welche vor der Transition zum Teleoconch wieder
weitgehend reduziert werden; Schlupfapertur ein-
fach.

Cymbiola rutila: 4.2 Windungen mit einem
Durchmesser von 9.5 mun, davon die erste Windung
1.6 mm. Initiale Windung * glatt, dann Einsetzen
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axialer Elemente, die etwas oberhalb der Peripherie
am deutlichsten ausgeprdgt sind, wodurch die
Windungen knotig geschultert wirken; Schlupf-
apertur einfach.

Cymbiola vespertilio (Abb.T16/1). 3.8 Win-
dungen mit einem Durchmesser von 6.5 mm, davon
die erste Windung 1.3 mm. Initiale Windung +
glatt, dann allmihliches Einsetzen axialer Elemente,
sehr dhnlich ausgepréagt wie bei C. rutila, die Rip-
pen jedoch etwas lidnger deutlich ausgeprigt und
dadurch weniger knotig; Schlupfapertur einfach.

Melo broderipi: 4,7 skulpturlose Windungen
mit einem apikalen Durchmesser von etwa 14 mm,
davon die erste Windung 2 mm; Schlupfapertur
einfach.

Da gewohnlich bei holokapsuldrer Frithontogenese die intra-
spezifische, morphologische Variationsbreite grof} ist (s.0.),
sind die hier angegebenen Meflwerte nur als Anhaltswerte zu
sehen. Die Abgrenzung des Protoconchs vom Teleoconch
scheint ausgesprochen schwierig, da die Transition graduell
wirkt. Tatséichlich konnte jedoch festgestellt werden, daf
hiufig eine leichte Anderung im Verlauf der Anwachslinien
erfolgt und insbesondere, daBl die initiale Schale des
Schltipflings deutlich weiter auf die vorhergehende Windung
iibergreift. Es ist im Einzelfall jedoch nicht sicher auszu-
schlieflen, daB} diese Wachstumsénderungen nicht bereits vor
dem Schlupf beginnen.

3.11.6. Olividae LATREILLE, 1825

Moderne Klassifizierungen sehen gewohnlich fiinf
Unterfamilien vor: Olivinae, Olivellinae, Ancillinae,
Agaroniinae und Pseudolivinae (u.a. Ponder &
Warén, 1988; Vaught, 1989). Kantor (1996) nahm
eine radikale Neuordnung vor und differenzierte auf
Unterordnungsniveau die Olivellidoidei von den
Pseudolividoidei. Dieses ist eine im Rahmen der
Gesamtanalyse zu testende Hypothese und soll hier
nicht als Leitfaden der Datensynthese Verwendung
finden.

3.11.6.1. Verbreitung und Okologie

Olividae sind uberwiegend in den warmen Meeren
zu finden, die artenreiche Oliva s.l. zirkumtropisch
(u.a. Abbott & Dance, 1982; Bosch et al., 1995;
Cosel, 1982; Hinton, 1972; Humfrey, 1975; Keen,
1971; Knudsen, 1956; Petuch & Sargent, 1986;
Rios, 1985; Springsteen & Leobrera; 1986; Steyn
& Lussi, 1998; Wilson, 1994; eigene Beobach-
tungen). Die polaren Meere sind gar nicht besiedelt
worden (siche z.B. Dell, 1990). In der nérdiichen
Hemisphére ist die Familie im pazifischen Raum
etwa bis Sid-Honshu (Japan) hinauf relativ arten-
reich vertreten (Habe, 1968). Weiter im Norden
sind noch einige Olivella-Arten anzutreffen (Koz-
loff, 1996), von denen O. baetica bis zu den
Kodiak-Inseln (Alaska) vorgedrungen ist (Abbott,
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1974). Im Atlantik ist die pseudolivine Benthobia
vor den Azoren gedredged worden (Bouchet &
Warén, 1985) und représentiert die Verbreitungs-
grenze. Auf der Stidhalbkugel hat sich Amalda
(Ancillinae) mit einigen Arten in neuseeldndischen
Gewissern (auch der Sudinsel) festgesetzt (Powell,
1979). Weiter aus dem Siden stammt Ancilla
longispira, die zwischen den Falklandinseln ange-
troffen wurde (Strebel, 1908). Geographisch stark
isolierte Archipele sind von vergleichsweise weni-
gen Arten erreicht worden (u.a. Kay, 1979; Maes,
1967).

Die Verbreitung der Olividen scheint aus-
nahmslos mit Weichsubstraten zu korrelieren.
Bevorzugt wird fast jede Art von Sand, z.B. auch
vulkanischen Ursprungs (siehe Anmerkung). Die
Tiere leben groftenteils endobenthisch, und ihr
spezialisierter FuB, der sich dhnlich wie bei Natica
(Naticoidea; s.0.) keilférmig vor den Kopfbereich
legt und metapodial auf das Gehduse uberlappt
(sieche Anmerkung), versetzt sie in die Lage, sich
schnell durch das Sediment zu bewegen (eigene
Beobachtungen). Der Sipho ragt iiber die Substrat-
oberfliche und erlaubt es einerseits, den Kiemen
frisches Wasser zuzufithren und andererseits
Witterung aufzunehmen. Die Beute besteht wohl
grofitenteils aus anderen Mollusken und Poly-
chaeten (Bandel & Wedler, 1987; Olsson, 1956;
Olsson & Crovo, 1968; eigene Beobachtungen) -
moglicherweise auch Crustaceen (Kay, 1979) - und
wird mit Hilfe des FuBes tberwiltigt, der sie
einwickelt und einschleimt (siche Anmerkung).
Kleine Beute wird als Ganzes verschlungen (im
Rectum von Olivella dealbata (eigene Daten) wur-
den, neben Sandkoérnern, einige komplette Muschel-
schalen und Foraminiferen gefunden). Diinnschalige
und damit leichte Olividen sind in der Lage, mit
Hilfe der propodialen Lappen sprungartig zu
schwimmen (Bandel & Wedler, 1987; Olsson,
1956; Wilson, 1969).

Die grofle Mehrzahl der Olividen lebt im
Litoral und/oder Sublitoral. Einige Arten sind in
das obere Bathyal vorgedrungen - z.B. Amalda spp.
(in Powell, 1979). Aus dem tieferen Bathyal und
Abyssal ist bisher nur Benthobia tryoni bekannt,
die aus 800-4400 m Tiefe gedredged wurde (Bou-
chet & Warén, 1985).

Olividen sind gewohnlich in der Lage, sich durch alle
schlammigen bis grobkdmigen Sedimente zu bewegen.
Limitierende Faktoren sind bisher nicht beschrieben, deshalb
hier ein Beispiel: In einem stark Hamatit-haltigen Sand an
der Kiiste von Bali waren keine Olividen anzutreffen (eigene
Beobachtung). Méglicherweise ist der Kraftaufwand fiir die
Lokomotion in diesem schweren Substrat zu hoch (natiirlich
kénnen auch andere Griinde vorliegen).

Die Bedeckung des Gehiuses mit Gewebe wurde sehr
unterschiedlich beschrieben. Einige Autoren gingen davon
aus, daf} der Mantel die Schale von auflen bedeckt (Powell,

1979: "...the mantle of the animal envelops most of the
shell"). Andere vertraten die Meinung, daff Mantel und Fuf}
beteiligt sind (n.a. Keen, 1971). Tatsdchlich ist es der Ful},
der mit propodialen und metapodialen Lappen das Gehduse
weitgehend umschliefen kann (u.a. Bandel & Wedler, 1987,
Bosch et al., 1995; eigene Beobachtungen, Abb.114). Im
aperturalen und, durch die Drehung der Mantelhéhle nach
rechts, auch im apikalen Bereich, liegt Mantelgewebe mehr
oder weniger extensiv an, umbiillt jedoch nicht das Gehause.
Kosuge (1986a: Tateshia yadai gen. et sp. nov) berich-
tete von einer Olivide, die an Fischen parasitiert. Bouchet
(1989b) transferierte die Art zu den Marginellidae (s.u.).
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Abb.114: Ancillista muscae auf Nahrungssuche. Der
groBe Fuf} hillt weitgehend die Schnecke ein und &Rt
nur einen Teil des Gehauses erkennen (nach Wilson,
1894). Ohne Mafstab.

3.11.6.2. Adultgehiusemorphologie und Anatomie

Adultgehdusemorphologie: Gehdusehdhen liegen
zwischen etwa 7 mm - z.B. die Olivellinen Cupid-
oliva nympha (in Wilson, 1994) oder Olivella
acteocina (eigene Beobachtungen) - und 12 cm:
Oliva porphyria (in Petuch & Sargent, 1986); die
der meisten Arten zwischen 2 ¢m und 5 cm
(Literatur: siehe Verbreitung). Olivellinae und
Pseudolivinae zeigen durchschnittlich kleinere
Gehause als Arten der anderen. Unterfamilien.

UmriB haufig * olivenformig (nomen est omen;
Abb.115); davon insbesondere Pseudolivinae
abweichend: z.B. dhnelt Zemira der cancellariiden
Trigonostoma (s.0.). Schale in der Regel porzellan-
artig gldnzend (intensive "Fulipflege"), teilweise mit
komplexen und intensiven Farbmustern. Enfom-
oliva (Ancillinae) mit axialen Leisten, die spiral
durchschnitten sein koénnen (Bouchet & Kilburn,
1991). Ornamente sonst auf Columellarlippe be-
schrinkt (transversale Rippchen); kurzer, mehr
oder weniger ausgeschnittener SiphonalausguB}, bei
Pseudolivinen kaum ausgeformt; Fasciole meist
deutlich ausgepragt. Columella oberhalb der End-
windung diinnschalig, bei Olivellinen teilweise ganz
aufgelost (eigene Beobachtungen). Apertur von der
Hohe der Endwindung nur bei Oliva s.1. (hier auch
die niedrigsten Gewinde); annihernd so hoch,
jedoch meist deutlich weiter bei Agaronia. Aufen-
lippe ausgewachsener Gehduse oftmals verdickt,
insbesondere bei Oliva s 1.




Synapomorphes Charakteristikum kénnte die
suturale Einfurchung (die meisten Olividae, fur
Pseudolivinae nicht klar dokumentiert) bzw. kallose
Uberdeckung im gleichen Bereich (nur Ancillinae)
sein. Prinzipiell dhnliche Gehéuse finden sich u.a.
bei Marginelliden (s.u.) und einigen Mitriden (s.u.):
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Abb.115: Gehausetypen rezenter Olividae. Ohne Mafstab.

Anatomie: Ubersicht: FuB maBig bis sehr
groB; auber bei Benthobia und Melapium in jeweils
zwei propodiale (mit anteromedianer Furche) und
metapodiale Lappen differenziert, jedoch undeutlich
bei Pseudoliva. Operculum haufig fehlend (alle
Olivinae und Agaroniinae); vorhanden bei Pseud-
olivinae auBer Melapium, sowie einigen Ancillinae
und Olivellinae. Mantelhohle relativ kurz bis méaBig
lang, charakteristisch transversal zur Kérperldngs-
achse verlaufend - auBer bei Benthobia und Mela-
pium. Mantel anterosinistral zu meist langem (kurz
bei Benthobia), muskulésem Sipho geformt; etwas
links von diesem ein unterschiedlich grofler Mantel-
lappen vorhanden, welcher bei Pseudolivinen kaum
oder gar nicht ausgepragt ist; rechter Mantelrand
mit mehr oder weniger langem Tentakel (nicht bei
Benthobia und Melapium), der basal von einem
Lobus begleitet sein kann. Kopf relativ klein bis
mahig groB, bei Olivella weitgehend reduziert
(ohne Fithler und Augen). Fithler méBig lang bis
lang; letzteres insbesondere bei der Tiefseeschnecke
Benthobia, bei der keine Augen ausgebildet sind;
Augen, falls vorhanden, basal - z.B. Melapium -
bis amndhernd auf halber Linge der Fithler
ansitzend - z.B. Oliva. Beim Kriechen exponierte
Korperteile sind héufig gemustert.
Mantelhdhlenorgane: Kieme mono-
pectinat; relativ klein bei Oliva, sonst mafig grof:
miBig lang und maBig breit z.B. bei Olivella,
relativ lang und schmal z.B. bei Amalda, Bentho-
biag und Pseudoliva, vergleichsweise kurz und breit
z.B. bei Melapium. Osphradium breit und sehr
groB (z.B. Benthobia, Olivella) oder schmal und
mébBig gro (z.B. Amalda, Melapium, Oliva,
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diese haben jedoch echte Columellarfalten und
keine suturale Furche; bei Mitrella (Columbellidae;
s.0.): ohne suturale Furche; und auch auBerhalb der
"héheren" Caenogastropoda z.B. bei Terebellum
(Stromboidea): keine Fasciole und ohne suturale
Furche.

Pseudoliva), bipectinat, der Kieme eng anliegend
und etwa gleichauf mit dieser terminierend. Hypo-
branchialdriise aus transversalen Falten bei Amal-
da, Oliva, Olivella und Pseudoliva, mehr oder
weniger granuldr bei Benthobia und Melapium;
(Kantor, 1991; Kuttler, 1913; Marcus & Marcus,
1959; Ponder, 1973a; eigene Beobachtungen).
Vorderer Nahrungstrakt: Probos-
cis pleurembolisch, relativ kurz (z.B. Pseudoliva)
bis maBig lang (z.B. Amalda und Oliva); Buccal-
masse maBig groB. Ein Paar, meist unterschiedlich
grofie, mehr oder weniger kompakte, primére Spei-
cheldriisen. - Akzessorische Speicheldriisen paarig,
in Einzahl oder fehlend (letzteres z.B. bei Olivella
oder Melapium), gewohnlich deutlich kleiner als
primire Aquivalente, erbsen- bis schlauchformig.
Jeweilige Driisenginge verlaufen auBerhalb des
Nervenringes. Leiblein-Ventil unterschiedlich groB,
zumindest bei Olivella auch fehlend. Osophagus-
driise gewohnlich volumings, teilweise in vorderen
und hinteren Abschnitt differenziert; (Kantor, 1991;
Kittler, 1913; Marcus & Marcus, 1959; Ponder,
1973a; Risbec, 1955; eigene Beobachtungen).
Radulae (Abb.116 und T6/1-5) sind triserial
(sieche Anmerkung), relativ kurz bis maBig lang und
vergleichsweise breit (u.a. Bandel, 1984; Barnard,
1958; Bouchet & Kilbumn, 1991; Bouchet &
Warén, 1985; Kantor, 1991; Kilburn, 1975; Lépez
et al.,, 1988; Marcus & Marcus, 1959; Olsson,
1956; Thiele, 1929; eigene Beobachtungen). Es
lassen sich vier prinzipielle Typen unterscheiden: 1.
- Mittelzahn tricuspid, AuBenzihne monocuspid:
Olivinae, Ancillinae, Melapium und Zemira (beide
Pseudolivinae); I1. - Mittelzahn tricuspid, Aufen-
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zdhne bicuspid: Pseudoliva s.l.; HI. - Mittelzahn
mit 5-7 Dentikeln, AuBenzihne monocuspid: Aga-
ronia (Agaroniinae) und Benthobia (Pseudoli-
vinae); IV. - Mittelzahn multicuspid, AuBenzihne
monocuspid mit abgesetzter Basalplatte: Olivel-
linae.
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Die marginalen Platten der olivellinen Radulae werden
unterschiedlich interpretiert. Bandel (1984) und Kantor
(1991) vertraten die Auffassung, dal es von den sichel-
formigen Zdhnen unabhéngige Strukturen sind, die Rudimen-
te von Marginalzahnen reprasentieren koénnten. Hier wurde
festgestellt, daBl der sichelférmige Teil dem plattigen Teil
aufsitzt (Abb.T6/5), wenn auch nur punktuell befestigt. Die
Hypothese, daB solch eine gelenkige Verbindung zwischen
den beiden Elementen besteht, vertrat bereits Thiele (1929).
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Abb.116: Radulahalbreihen von a) Pseudoliva crassa (nach Thiele, 1929) und b) Benthobia tryoni (nach Bouchet &
Warén, 1985 und Kantor, 1991). Ohne Malstab. Vergleiche Tafelabbildungen.

Genitaltrakt: Gonochoristisch; pallia-
ler Ovidukt + wurstformig, in typischer Weise
untergliedert; posteriore Albumendrise vergleichs-
weise groB, jedoch deutlich kleiner als die Kapsel-
driise; gonoperikardialer Ductus bei einigen Arten
nachgewiesen; Bursa copulatrix als einfache Aus-
sackung. Mannlicher pallialer Gonodukt geschlos-
sen; Prostata kaum oder gut entwickelt; posterior
kann die aufgeknduelte Vesica seminalis mehr oder
weniger von der Visceralmasse desintegriert sein
und in die Mantelhohle ragen; Penis méfig lang,
einfach fingerformig, oft mit kleiner terminaler

Papille, bet Olivella distal asymmetrisch bifid
(einem zuschnappenden Hai &hnlich); (Kantor,
1991; Marcus & Marcus, 1959; Ponder, 1973a).

Nervensystem: Die Kenntisse sind skiz-
zenhaft (Bouvier, 1887, Kantor, 1991; Marcus &
Marcus, 1959; Risbec, 1955). Charakteristisch sind
die vergleichsweise riesigen Pedalganglien, welche
eng an den Cerebropleuralkomplex herangeriickt
sind. Cerebral- und Pleuralganglien nicht mitein-
ander verschmolzen, jedoch ohne erkennbare Kon-
nektive aneinanderliegend. Sub- und Supraintestinal-
ganglien in den Nervenring integriert.

Abb.117. Anatomische Skizzen von Oliva sericea; a) linksseitig mit durchscheinenden Mantelh6hienorganen,
Nahrungstrakt lediglich durchscheinend gezeichnet und b) rechtsseitige Ansicht auf zusammengefalteten FuR und

Manteltentakel. Maflstabslinie = 3 cm.



NEUBESCHREIBUNG einer Anatomie sowie einer
Radula:

QOliva_sericea (Abb.117) - Kurznotiz; Full sehr

grof}, mit propodialen und metapodialen Lappen;
im retrahierten Zustand lateral eingefaltet (entlang
Langsachse der Apertur); Operculum fehlt. Kopf
relativ klein, kaum abgesetzt; hauptsichlich aus
zwei miBig langen, diinnen Fithlern bestehend, auf
deren halber Linge die Augen ansitzen. Mantel-
hohle vergleichweise kurz, quer zur Korperlangs-
achse orientiert; mit relativ kleiner, monopectinater
Kieme und langem, schmalem, bipectinatem
Osphradium (zwei Drittel Kiemenldnge), welches
der Kieme eng anliegt und auf etwa gleicher Hoéhe
wie diese terminiert. Beide Organe in annihernd
rechtem Winkel zum langen, anterosinistralen
Sipho liegend; etwas abgesetzt von dessen linker
Basis ein kurzer Mantelrandtentakel. Mantel diinn
und transparent,; Mantelrand mehr oder weniger der
Korperlidngsachse folgend zur Visceralmasse ver-
aufend; hinterer (morphologisch rechter) Abschnitt
zu Lobus und langem Tentakel differenziert,
welcher beim lebenden Tier in der suturalen Furche
liegt; etwas oberhalb terminiert das Rectum.
Visceralmasse aus zwei Windungen, mit auffallend
groBer Niere. Pallialer Ovidukt mit sehr grofier
Albumendriise. Proboscis relativ kurz, mit méabig
grofler Buccalmasse.

Radula (Abb.T6/1,2) mibig lang (etwa 2.7
mm) und relativ breit (0.3 mm bei oblique gespreiz-
ten Zihnen); triserial; aus etwa 110 Querreihen
zusammengesetzt. Auflenzdhne sicheldhnlich gebo-
gen, liickenlos aufeinanderfolgend; mit einfacher
breiter Basis und sich terminal stark verjiingender,
undifferenzierter Schneide; Lange etwa 0.11 mm.
Mittelzahn 0.15 mm breit; mit angulat konkaver
Oberseite und etwa halb so breiter, kriftig
vorgezogener Schneide, die in drei groBe Dentikel
differenziert ist, von denen die beiden duBeren
deutlich dominieren.

Olivella dealbata (Abb.T6/3-5), Radula: Ver-
gleichsweise kurz (etwa 0.75 mm) und breit (0.3
mm bei gespreizten Zahnen); triserial; aus etwa 25
Querreihen zusammengesetzt. Auflenzéhne =+ sichel-
formig (Ldnge etwa 90 pm), vergleichsweise
kriftig, Schneide undifferenziert; mit nach auflen
abgesetzter, + rechteckiger Basalplatte (etwa 40 pm
breit), auf welcher der eigentliche Zahn randlich
aufsitzt. Mittelzahn 0.1 mm breit, mit median stark
und lateral schwach konvexer Oberseite, sowie
leicht konkaver Schneide; diese zu 9 spitzen Haupt-
dentikeln differenziert, von denen die mittleren 4-5
etwa gleich kriftig sind, wihrend die verbleibenden
nach auflen hin deutlich schwicher werden;
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zwischen den Hauptdentikeln jeweils 2-3 spitze
Nebendentikel, die median deutlich, auflen kaum
schwicher als diese sind.

3.11.6.3. Eigelege und friihontogenetische Ent-
wicklung

Eigelege und Embryonalentwicklung: Es sind bisher
nur sehr wenige Eikapseln dokumentiert. Aloco-
spira marginata (Ancillinae) und Oliva reticularis
sekretieren flach-kuppelformige Kapseln, die bei
der ersten Art ungeordnet an Hartsubstrat geheftet
werden (Smith et al., 1989), wihrend O. reficularis
sie zu rohrenformigen, auf dem Substrat frei
beweglichen Gelegen verklebt (Bandel, 1976d,;
siche Anmerkung). 4. marginata Embryonen
schliipfen als kriechende Juvenile. Bei O. reficu-
laris entwickeln sich samtliche Eier (etwa 150-200
pro Kapsel), und die Schlipflinge gehen in eine
planktotrophe Phase iiber. Die Eikapseln von Oliva
sayana sind spharisch, liegen frei auf dem Substrat
und enthalten jeweils etwa 25 Embryonen, die viel
Eiklar zur Verfligung haben, sich sdmtlich ent-
wickeln und frei schwimmend schliipfen (D’Asaro,
1970b; Olsson & Crovo, 1968).

Olivella-Arten befestigen ihre mehr oder weni-
ger kuppelformigen, mit wenigen Embryonen und
viel Eiklar gefullten Kapseln bevorzugt an den
Gehdusen gréferer Gastropoden. Es sind ausschlief3-
lich Frithontogenesen ohne planktotrophe Larval-
phase nachgewiesen (Amio, 1963; Bandel, 1975a,
1976d; Edwards, 1968; Marcus & Marcus, 1959).

Embryonalgehduse  planktotropher  Veliger
bestehen aus einer Windung, die in den wenigen
dokumentierten Fillen (Bandel, 1975a; Abb.T16)
0.22 mm bzw. 0.34 mm durchmessen und = glatt
bzw. mit Tuberkeln skulpturiert sind. Schliefit sich
keine planktotrophe Larvalphase an, werden 1.2 bis
3.5 & skulpturlose Windungen sekretiert, die etwa
0.5 mm bis 1.6 mm durchmessen, wobei die kleinen
Werte insbesondere  Olivella  charakterisieren
(Amio, 1963; Bandel, 1975a; Bouchet & Kilburn,
1991; Greifeneder & Blocher, 1985, eigene Daten).

Die von priméren Hartsubstraten unabhéngigen Gelege der
Olividen spiegeln die hohe Anpassung der Tiere an Weich-
substrate wider (vergleiche z.B. Naticidae, s.0.).

Protoconche der Olividen werden zwar als wichtige
Merkmalskomplexe angesehen (u.a. Petuch & Sargent,
1986:"... the protoconch should be considered the most
important means of differentiating species within genus and
subgenus groups"), sind jedoch gewdhnlich nur sehr allge-
mein beschrieben worden (u.a. Petuch & Sargent, 1986: "...
protoconch large in proportion to shell") und somit taxono-
misch nicht falsifizierbar.

Planktotrophe Larvalentwicklung: Es sind bisher
keine Larven aus dem Plankton beschrieben wor-
den. Die kriftig skulpturierte und relativ kleine
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Embryonalschale von Oliva reticularis impliziert
eine sich anschlieBende planktotrophe Larvalphase
(siche Bandel, 1975a; 1976d und Anmerkungen);
Larvalwindungen sind jedoch nicht dokumentiert.
Hier konnen zwei Larvalgehduse mit etwa vier
Windungen (inklusive Embryonalgehiuse) beschrie-
ben werden (s.u.). Der Protoconch von Ancilla sp.
(Abb.T16/3) zeigt Affinitdten zu manchen Pendants
der Muriciden (s.0.), bei denen allerdings eine
Sinusigera-Apertur ausgebildet ist, die hier fehlt.

Obwohl die Eikapseln von Oliva sayana viel extravitellines
Eiweill und vergleichsweise wenige Embryonen enthalten,
sollen Veliger ausschliipfen, die eine lange planktotrophe
Phase durchlaufen (D’Asaro, 1970b; Olsson & Crovo, 1968).
Die biogeographische Gegenkontrolle zeigt, daB O. sayana
lediglich im Kiistenstreifen von Florida bis Texas, also
relativ regional verbreitet ist, was darauf hindeutet, dafB
keine planktotrophe Larvalphase vorhanden ist. Andererseits
basiert natiirlich die Biogeographie auf exakter Taxonomie.
Als Beispiel sei hier Oliva reticularis genannt, die nach Rios
(1985) von den Bermudas tiber die Karibik bis nach Nordost-
Brasilien verbreitet ist, nach Petuch und Sargent (1986)
etwas weniger weit, jedoch immerhin tber die gesamte
Karibik bis zur Bahamas Ba