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Uber triassische »Loxonematoidea« und ihre Beziehungen
zu rezenten und palidozoischen Schnecken
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Abstract: The Triassic Loxonematoidea represent a polyphyletic group of gastropods. Among these
Ctenoglossa can be traced into Paleozoic time. Triphoroidea and Janthinoidea as modern representatives
are well documented throughout the Tertiary into the Upper Cretaceous. In the Triassic fauna Cteno-
glossa are represented by the Zygopleuroidea which merge with modern forms during the Late Mesozoic
time. The ctenoglossan units can be defined by the morphology of their larval shell. Paleozoic Pseudozy-
gopleuridae have given rise to the Triassic Protoculidae n. fam. In addition to the Zygopleuroidea the
“Loxonematoidea” contain species similar to Devonian Loxonema, like Polygyrina. lts larval shell is
unlike that of the Ctenoglossa. Relation of the Triassic Loxonematoidae can be suggested with Paleozoic
fossils. There may also be a connection with post-Triassic Stromboidea. Zygopleuroidea are thus
separated from Loxonematoidea and placed into the Ctenoglossa. Loxonematoidea are newly defined and
provisionally placed within the Mesogastropoda.

Kurzfassung: Die klassischen Loxonematoidea erweisen sich als polyphyletische Gruppe. Zum Teil
sind darin Ctenoglossa als eigene Gruppe der Caenogastropoda enthalten, die eine bis in das Paliozoikum
zuriickverfolgbare systematische Einheit bilden. Unter ihnen lassen sich Triphoroidea und Janthinoidea
bis in die obere Kreide hinein gut belegen. In der Trias werden sie vornehmlich durch die Zygopleuroidea
vertreten. Natiirliche Einheiten der Ctenoglossa lassen sich anhand der Gestalt und Skulptur ihrer
Larvalgehduse erkennen. Neben den Zygopleuroidea enthalten »Loxonematoidea« auch der Gattung
Loxonema ihnlich Formen wie Polygyrina, die ein charakteristisches Larvalgehiuse besitzt. Mit paliozoi-
schen Formen lassen sich nihere Verbindungen vermuten. Unter den jiingeren Gastropoden besteht
moglicherweise eine Verwandtschaft zu den Stromboidea. Durch die Abtrennung der Zygopleuroidea
und ihrer Zuweisung zu den Ctenoglossa werden Loxonematoidea vorliufig neu definiert und den
Mesogastropoda zugeordnet.

Einleitung

Aus dem Paliozoikum wird in der Systematik der Schnecken neben Archaeogastropoda
und Neritomorpha die Existenz zweier Gruppen der Caenogastropoda gemeldet. Das sind
die den Mesogastropoda zugerechneten Subulitoidea und Loxonematoidea (KniGHT et al.
1960). Von beiden systematischen Grofieinheiten der Schnecken sollen heute keine Arten
mehr leben. Sie werden aber gerne als Ursprungsgruppen fiir andere systematischen
Schneckeneinheiten in Anspruch genommen (z.B. Housrick 1987, Haszprunar 1988).
Beide Gruppen basieren auf palidozoischen Typus-Arten. Vertreter der Loxonematoidea
werden aus dem Paliozoikum und Mesozoikum beschrieben und sollen vor dem Tertiir
endgiiltig ausgestorben sein (Wenz 1938, KniGHT et al. 1960).

* Anschrift des Autors: Professor Dr. Kiaus BanpeL, Geologisch-Paliontologisches Institut und
Museum der Universitat Hamburg, Bundesstrafie 55, 2000 Hamburg.
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Aus dem reichhaltigen Material, welches von RinaLpo Zarpini, Cortina d’Ampezzo, in seinem
langen Sammlerleben aus der obertriadischen St. Cassian Formation zusammengetragen wurde, konnte
ich mir 1986 jene Schneckengehiuse auslesen, bei denen die frithontogenetischen Windungen noch
erhalten waren. In diesem wohlerhaltenen Material sind auch zahlreiche Schnecken enthalten, die den
Loxonematoidea zugeordnet werden. Zudem erginzten im Sommer 1989 eigene Aufsammliungen bei
St. Kassian und Cortina d’Ampezzo das Material. Vergleichsmaterial aus dem Naturhistorischen Museum
in Wien wurde ebenfalls bearbeitet.

Die Gliederung der Loxonematoidea

Koken (1889) schuf die Familie Loxonematidae, basierend auf der silurischen Gattung
Loxonema, die PrrLLips (1841) benannte. Sie wurde mit der Typusart Loxonema sinunosa (J.
pE C. SowerBY, 1839) definiert, welche KniguT (1941: Taf. 48, Fig. 8) gut abbildete und
beschrieb (Abb. 1). Demnach handelt es sich um ein hochturmférmiges, etwa 3 cm hohes
Schneckengehiuse mit gerundeten Windungen und einem in der Mitte gebuchteten Auflen-
rand der ovalen ganzrandigen Apertur, Uber die Anfangswindungen liegt keine Information
vor, da der einzige Vertreter dieser Art nicht von Paratypen begleitet ist und nur die letzten
vier Windungen umfafit.

WEeNz (1938) erhob die Gruppe in den Stand einer Uberfamilie Loxonematacea, die hier
im Einklang mit den Regeln der internationalen Nomenklatur Loxonematoidea genannt
werden soll. Aus seiner Diagnose bleibt fir die Loxonematoidea nur der Verlauf der
Anwachsstreifung als charakteristisches Element zu entnehmen. Sie zeichnet die geschwun-
gene Form der Auflenlippe der Apertur nach. Die Vertreter der Uberfamilie sollen im
Paliozoikum entstanden sein, dort auf unbekannte Weise mit den geschlitzten Murchiso-
nioidea in Verbindung stehen und schlieflich im Jura wieder aussterben.

KniGHT et al. (1960) iibernahmen die Wenz’sche Diagnose weitgehend, fiigen aber noch
hinzu, dafl die Schale keine Perlmuttschicht enthilt. Sie transferierten zudem die Loxone-
matoidea von den Archaeogastropoda, wo sie bei Wenz (1938) eingeordnet sind, in die
Caenogastropoda (= Mesogastropoda und Neogastropoda). KNIGHT et al. (1960) hielten
ebenfalls an der Vorstellung fest, daf§ eine verwandtschaftliche Beziehung zu den Murchiso-
nioidea besteht.

KniGHT et al. (1960) unterteilen die Loxonematoidea in die vier Familien Loxonemati-
dae, Palaecozygopleuridae, Pseudozygopleuridae und Zygopleuridae. Bei der Zuweisung
einer schlanken, hochturmférmigen, fossilen Schnecke mit geschwungener Anwachsstrei-
fung zu einer der genannten Familien spielen bei ahnlich gestalterem Adultgehduse beson-
ders die Skulptur und Anzahl der Windungen des frihontogenetischen Gehiuses eine
entscheidende Rolle.

Die Vertreter der Loxonematidae sollen eine mehrere Windungen umfassende glatte
Larvalschale besessen haben (Knigut et al. 1960). Loxonema elegantissima aus dem
Unterkarbon Australiens entspricht dieser Beschreibung (Yoo 1988). Bei den Palaeozygo-
pleuridae soll dagegen das friihontogenetische Gehiuse nur ein glatte Windung umfassen
(Horny 1955). In der Erweiterung der Definition der Palacozygolpleuridae durch Hoare
(1980) bleibt der Protoconch glatt, darf aber auch mehrere Windungen umfassen. Die
Pseudozygopleuridae zeichnen sich durch eine kriftig axial berippte Larvalschale aus
(KnicHT 1930, HOARE & STURGEON 1978, 1980, 1981a u. b, 1985), die gut sichtbar von der
glatten Embryonalschale wie auch der andersartig skulpturierten Adultschale unterschieden
ist. Bei den Zygopleuridae soll hingegen die Lavalschale wieder glatt sein, wihrend die
Adultschale jener der Pseudozygopleuridae dhnelt und im Gegensatz zu den Loxonematidae
daher meist axial berippt ist.



Triassische »Loxonematoidea« 241

Abb. 1. A: Kopie der Zeichnung des Typus von Loxonema (KNIGHT et al. 1960: Fig. 206). — B: Polygyrina
lommeli aus der St. Cassian Formation zeigt die wesentlichen Schalenmerkmale der Gattung Loxonema.
Originalfoto von ZARDINI, X6.

Fig. 1. A: Copy of the drawing of the type of Loxonema (KNIGHT et al. 1960: fig. 206). — B: All essential
features of the shell of Polygyrina lommeli from the St. Cassian Formation agree with those of the type of
Loxonema.

Polygyrina lommeli und die Loxonematidae (Abb. 2-6)

Die Gattung Polygyrina KoxeN 1892 basiert auf der Typusart Turritella lommeli
MUNsTER 1841 aus den Schichten der St. Cassian Formation. Sie wird als einzige mesozoi-
sche Form in diese Familie gestellt, in der ansonsten nur Gattungen mit paliozoischer
Verbreitung aufgefithrt sind (KnicaT et al. 1960). Haas (1953) betrachtet Polygyrina
(KokEN) sogar nur als Untergattung von Loxonema. Damit folgte er der Vorstellung Krrris
(1894). Lause (1868) bevorzugte die Gattung Holopella M’Coy, 1855, deren Typusmaterial
aus dem Silur von Wales aber nicht gut erhalten ist (KN1GHT 1941: Taf. 48, Fig. 7). Daher
betrachtete KNIGHT (1941) wie schon Wenz (1938) den Typus von Holopella als eine Art
der Gattung Loxonema.

Beide Fossilien, jene, auf denen die Gattung Loxonema und die Gattung Holopella
basieren, zeigen nur ein hochturmférmiges Gehause mit gerundeten Windungen, tiefen
Nahten und geschwungenen Anwachsstreifen. Die apikalen Windungen sind fiir beide
unbekannt. Die unterkarbonische Loxonema elegantissima ist in Gestalt, Dimension und
Skulptur der Polygyrina lommeli sehr dhnlich (Yoo 1988: Fig. 84--94), und von dieser Art
sind die apikalen Windungen bekannt.

Polygyrina lommeli (MUNsTER 1841) (Abb. 1A, 2-6)

Beschreibung: Mit 12 Windungen des Teleoconches ist das Gehiuse etwa 2,5 cm lang
und 0,5 cm breit. Die Windungsflanken sind gewdlbt und zeigen in der unteren Halfte meist
eine stumpfe Kante. Die Anwachsstreifen sind so geschwungen, daff in der oberen Hilfte
des Umganges eine Bucht und in der Umgangskante ein Sattel auftritt. Die Beschreibung
von LAUBE (1868: 24, Fig. 5-7) und KrrrL (1894: Taf. 4, Fig. 35-39) stellen diese
Verhiltnisse korrekt dar.

16 Paliont. Z. 65
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Die Gestalt des adulten Gehéuses sowie der Verlauf der Anwachsstreifung bei Polygy-
rina lommeli entspricht den Anforderungen, die man fiir ihre Zugehorigkeit zu den
Loxonematiden gestellt hat.

Die frithontogenetische Schale ist bisher noch nicht beobachtet worden. Das planspirale
Embryonalgehiuse ist nicht ganz 0,1 mm grof und umfaflt beinahe eine Windung. Es ist
durch eine Wulst oder einen Absatz vom folgenden Larvalgehiuse getrennt. Die zweite
Windung ist ebenfalls planspiral und zeigt keine Skulptur. In der dritten Windung wird das
Gehiuse trochospiral, und mit viereinviertel Windungen endet das Lavalgehiuse. Es ist nun
tonnenf6rmig, etwa 1,3 mm hoch und etwas mehr als 1 mm breit und mit gleichférmig
gewolbten Flanken und tiefer Windungsnaht versehen. Auf der dritten Windung tritt eine
Skulptur in Erscheinung. Sie besteht auf der apikalen Windungsseite aus wenigen Tuber-
keln. Auf den Flanken befinden sich axial ausgerichtete Knotenreihen und Streifen. Diese
verlaufen auf der Windungsflanke im Bogen nach hinten und bilden hier einen Lobus, der
nahe der Naht in einen Sattel einmiindet. Die Skulptur zeichnet den jeweiligen Miindungs-
rand nach, wie er wihrend des Wuchses der Larvalschale vorhanden war. Die Larvalschale
besafl einen mittleren Vorsprung im Auflenrand der Miindung, wie ihn die planktotrophen
Larven vieler Caenogastropoden besitzen.

Fundort: Obere Cassianer Schichten aus dem mittleren Hang der Westflanke des
Pralongia-Kammes bei St. Kassian, Dolomiten.

Diskussion: Polygyrina lommeli ihnelt hinsichtlich der Gestalt, Dimension und
Skulptur des Teleoconches der von Yoo (1988) aus dem Unterkarbon von New South
Wales in Australien neu beschriebenen Loxonema elegantissima; ihre frithontogenetische
Schale sieht aber anders aus. L. elegantissima weist eine 1,25 Windungen umfassende glatte
Embryonalschale von etwa 0,2 mm Breite und Héhe auf (Yoo 1988: Fig. 86). Die Gestalt
der Embryonalschale, auf die direkt der Teleoconch folgt, legt nahe, daff L. elegantissima
keine planktotrophe Larve besafl, sondern die Eikapsel kriechend verlief. Die Gestalt und
Gréfle der Embryonalschale belegt, daf8 es sich nicht um eine Archaeogastropode, sondern
um eine Caenogastropode handelt. Bei Archaeogastropoda umfafit die Embryonalschale
weniger als eine Windung (BANDEL 1982). Polygyrina lommeli und Loxonema elegantissima
kénnten sehr gut nahe verwandten Schnecken mit unterschiedlicher Entwicklungsstrategie
angehoren, wenn die stratigraphische Position sie nicht zeitlich weit auseinander plazierte.

Das Larvalgehiuse von Polygyrina ihnelt den Larvenschalen der Zygopleuridae und
Pseudozygopleuridae wie dem ihrer modernen Verwandten, den Janthinoidea und Tripho-
roidea, wegen der geschwungenen kurvigen Anwachsstreifung und der ihr folgenden
Skulptur nicht. Es besteht eine gewisse Ahnlichkeit zu den Larvenschalen der im folgenden
beschriebenen Hemizyga-Gruppe.

Hemizyga-Gruppe (Abb. 7-13)

Aus dem Unterkarbon von New South Wales beschrieb Yoo (1988: Fig. 88-91)
Hemizyga decussata mit wohlerhaltener Larvalschale. Da die Typusart der Gattung Hemi-
zyga GirTY 1915 aus dem Oberkarbon der USA nur ohne Anfangswindungen beschrieben
ist, erweiterte Yoo (1988) die Diagnose der Gattung mit Daten der neuen australischen Art.
Demnach ist die kleine, spitz-littoriniforme Schneckenschale mit einem feinen Muster aus
Spiral- und Axialstreifen bedeckt und die Miindung nach vorne etwas ausgezogen. Die
Larvalschale zeigt eine feine Skulptur aus sich iiberkreuzenden Linien. Bei Hemizyga
decussata Yoo 1988 umfafit die Larvalschale 4,25 Windungen. Die glatte Embryonalschale
besteht aus weniger als zwei Windungen, ist erhoben und gerundet. Die folgende Larval-
schale wird von zwei gleichstarken Rippensystemen bedeckt, die einander kreuzen. Zirka 30
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Abb. 2—6. Polygyrina lommeli vom Pralongia-Kamm bei St. Kassian.

2: Die Larvalschale umfafit etwa 3,5 Win(%ungen und endet in einem etwas erhabenen Rand. Héhe der
Schale, 2,8 mm.

3 und 4: Die Skulptur des Larvalgehiuses besteht aus Axialrippen und Punktreihen, wihrend die
Windungen des Teleoconches bis auf Anwachsstreifen glatt sind. Schale auf Abb. 3 ist 2,1 mm und auf
Abb. 4 1,8 mm hoch.

5: Die Larvalschalenskulptur besteht auf der oberen Flanke aus Punktreihen, die in der unteren Flanke in
zuriickgebogene Axialrippen tibergehen. Schale etwa 0,8 mm breit.

6: Das Embryonalgehiuse ist in den Apex der Larvalschale eingesenkt, umfafit etwa eine Windung und ist
nur etwa 0,1 mm breit.

Figs. 2-6. Aspects of Polygyrina lommeli.

2: The larval shell consists of 3.5 whorls and ends with a thickened margin produced at the pediveliger
phase of ontogeny.

3 and 4: The sculpture of the larval shell consists of fine axial ribs and rows of tubercules, while the
teleoconch is smooth with the exception of fine growth lines.

5: Sculpture of the larval shell consists of rows of tubercules on the upper portion of the whorl and axial
ribs with a backward-oriented sinus on the lower portion.

6: T{le erﬁbryonic shell consists of about one 0.1 mm wide whorl that lies in an apical depression of the
larval shell.
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feine Rippen folgen der Gestalt der Aufienlippe und bilden oben eine Bucht und in der Mitte
der Flanke eine Vorwdélbung, die sich bis zur Kolumella hin fortsetzt. Oberhalb der
Windungsmitte kreuzen feine, etwas unregelmiflige Spiralstreifen, unterhalb der Mitte
verlaufen hingegen regelmiflig feine Rippen von links oben nach rechts unten. Dadurch
entsteht im unteren Windungsteil ein regelmifliges Netzmuster aus rautenférmigen
Maschen.

Gattung Cassianozyga nov. gen.

Die Typusart der Gattung ist C. seelandica aus den Cassianer Schichten, von denen sich
der Gattungsname herleitet. Die Endung ist der Hemizyga angeglichen, die das Verbin-
dungsglied in das Paldozoikum bildet.

Diagnose der Gattung: Kleine, kreiselformige Schale mit wenigen Windungen des
Teleoconches. Die Mindung weist einen nach innen gebogenen Ausguf auf und ist beim
ausgewachsenen Gehiuse sowohl an der Spitze des Ausgusses als auch am Vorderrand der
Auflenlippe erweitert, so dafl die Miindung vorne gerade erscheint (Zarpint 1978: Taf. 38,
Fig. 8). Der Protoconch zeigt die Skulptur des Hemizyga-Protoconches.

Cassianozyga seelandica n.sp. (Abb. 7, 8)

Holotypus: Auf Taf. 38, Fig. 82 und b von Zarpini (1978) dargestelltes Stiick aus der Sammlung
des Heimatmuseums in Cortina d’Ampezzo, Nr. 3907.

Paratypus: In Abb. 7, 8 dargestelltes Stiick aus der Hamburger Sammlung, welches 1989 auf der
Seelandalpe aufgesammelt wurde.

Locus typicus: Alpe di Specie oder Seelandalpe nérdlich von Cortina d’ Ampezzo.

Stratum typicum: Schichten der St. Cassian Formation der Obertrias.

Derivatio nominis: Benannt nach dem Fundort, der Seeland Alpe.

Beschreibung: Die zur Gattung gegebenen Daten gelten. Die Larvalschale ist deutlich
von der Adultschale abgesetzt und umfafit etwa 3 Windungen. Das Larvalgehduse ist
helicoid mit gerundeten Windungen und etwa 0,27 mm hoch und 0,3 mm breit. Die etwas
weniger als eine Windung aufweisende Embryonalschale mifit etwa 0,1 mm im Durchmes-
ser. Thre Skulptur ist nicht erhalten. Auf der folgenden, von der planktotrophen Larve
gebildeten Schale bilden kriftige, der Miindungsform folgende Axialrippen eine Bucht auf
der oberen Flanke, die von dem Sattel im unteren Teil der Flanke abgelost werden. Der
folgende Teleoconch ist in der ersten Windung nicht breiter als die Larvalschale und wird
erst in den folgenden Windungen der Hemizyga ihnlich. Allerdings besteht die Skulptur
vornehmlich aus feiner, der Anwachsstreifung folgender Axialstreifung, gekreuzt von noch
feineren undeutlichen Spiralstreifen. Das Gehiuse einer juvenilen Schnecke mit nur etwas
mehr als zwei Windungen des Teleoconches ist etwa 1,2 mm hoch und 0,5 mm breit. Das
ausgewachsene Gehiuse ist etwa 4,5 mm hoch und 2,2 mm breit und umfafit 4 Windungen
des Teleoconches. Auf den letzten zwei Windungen tritt eine Kante auf, die sich in die
Auflenlippenbucht fortsetzt.

Diskussion: Cassianozyga seelandica ist eine Schnecke mit der Larve der karbonischen
Hemizyga und wurde von Zarpint (1978: Taf. 38, Fig. 6, 7, 8) abgebildet und als noch
unbeschriebene Art aufgefithrt. Die Larvalschale dieser obertriassischen Art dhnelt sehr der
Jugendschale von Anchura, einem Vertreter der Aporrhaidae innerhalb der Stromboidea aus
obercampanen Ablagerungen des Coffee-Sands von Friendship in Mississippi, die von
Davip Dockery gesammelt wurde (Abb. 9, 10). Der nur anderthalb Windungen umfas-
sende Teleoconch weist Gestalt und Skulptur von Hemizyga und Cassianozyga auf (Abb. 9,
10). Die Larvalschale besitzt mit zwei Windungen eine Windung weniger als C. seelandica
aus der Trias und zwei weniger als Hemizyga decussata aus dem Unterkarbon, ist aber ganz
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Abb. 7-10

7: Paratypus von Cassianozyga seelandica mit geblahter Larvalschale und strombiformer Jugendschale
mit zum Sipho ausgezogener Miindung. Schale etwa 1,2 mm hoch. Fundort: Seelandalpe bei Cortina
d’Ampezzo.

8: Die Larvalschale von Cassianozyga seelandica zeigt kriftige Rippen, die dem Verlauf des Miindungs-
randes folgen. Sie werden im unteren Flankenteil von feinen, geneigt verlaufenden Rippen gekreuzt.
Larvalschale maximal 0,3 mm breit.

9: Die Larvalschale von Anchura sp. aus dem oberen Campan von Mississippi besitzt sehr dhnliche
Skulptur wie jene von Cassianozyga. Larvalschale etwa 0,3 mm breit. Fundort: Chapelville im nérdlichen
Mississippi. .

10: Die fast zwei Windungen umfassende Larvalschale von Anchura geht mit scharfem Ubergang in den
Teleoconch tiber. Windung mit Ubergang etwa 0,4 mm breit.

Figs. 7-10

7: The paratype of Cassianozyga seelandica consists of a globular larval shell and a stromboid juvenile
shell. The aperture continues into a siphon.

8: The sculpture of the larval shell of Cassianozyga seelandica consists of strong ribs reflecting the
position of the apertural margin during growth. In the lower portion of the whorl fine, incised ribs cross
the larger axial ribs.

9: The larval shell of Anchura sp. from the Upper Campanian Coffee Sand in northern Mississippi shows
quite a similar sculptural pattern as that of Cassianozyga.

10: The transition of larval shell into that of juvenile shell in the Upper Cretaceous aporrhaid Anchura is
sharp.
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gleichartig skulptiert wie letztere. Die Skulptur der Embryonalschale ist hier erhalten. Sie
besteht aus feinen, von scharfen Kimmen umgebenen Gruben von 6 bis 10 Durchmesser
(Abb. 9). Die von der Veligerlarve gebildete Windung ist mit etwa 30 geschwungenen
Axialrippen bedeckt, die von geficherten spiraligen bis geneigten Streifen gekreuzt werden.
Das Larvalgehiuse ist etwa 0,3 mm hoch und breit.

Ahnlichkeit der Larvalgehiuse vom Hemizyga-Typus besteht zu fossilen Larvalgehiu-
sen aus dem Westfal des Ruhrkarbons (HErHOLZ 1990) sowohl, was Gestalt als auch die
feine Rippenskulptur angeht (Abb. 11, 12). Aus den triassischen Zlambachmergeln der
Nordalpen konnte Tichy (bildliche Mitteilung) Larvalschalen isolieren, die weitgehend
jenen aus dem Ruhrkarbon gleichen (Abb. 13). Im Gegensatz zum Larvalgehiuse von
Polygyrina ist aber bei diesen Larven der Embryonalgehiuseteil nicht in den Apex einge-
senkt. Von Cassianozyga seelandica unterscheidet die deutlichere Axialskulptur.

Ahnlichkeit besteht auch zu den Larvalschalen einiger mitteljurassischer Stromboidea
der Gattung Dicroloma (Aporrhaidae) (ScHRODER 1991) mit ebenfalls rundlich-tonnenfor-
migen Larvalgehiusen und einer Skulptur, die im oberen Windungsbereich anders verliuft
als im unteren. Auch die vorgeschwungene Miindungsauf8enlippe der Larve der jurassischen
Arten ist vergleichbar. Besonders dhnlich zu den jurassischen sind die Larvalschalen aus
dem Oberkarbon des Ruhrgebiets (HeruoLz 1990) (Abb. 12).

Wihrend also Vertreter der Stromboidea in charakterisitischer Form des Adultgehiuses
mit Beginn des Jura nachweisbar sind, 1afft sich die typische Larvalschale der Anchura-
Gruppe der Aporrhaidae bis in das Unterkarbon hinein verfolgen. Mit der kleinwiichsigen

Abb. 11-13

11: Larvalschale aus dem Oberkarbon des Ruhrgebictes, die in Gestalt und Rippenskulptur jener von
Cassianozyga und Anchura shnelt. Umgezeichnet nach Original von HErzOLZ (1990).

12: Larvalschale aus dem Westfal des Ruhrkarbons, umgezeichnet nach Heruorz (1990), zeigt eine etwas
feinere Skulptur des Hemizyga-Typus, wie er auch bei jurassischen Aporrhaiden nachweisbar ist.
Schalenhthe etwa 0,5 mm.

13: Larvalschale aus den obertriadischen Zlambachmergeln der nordlichen Alpen (umgezeichnet nach
einem Foto von G. Ticny, Salzburg) gleicht weitgehend jener der unterkarbonischen Cyclozyga sinusigera
Yoo (1988: Fig. 94).

Figs. 11-13

11: A larval shell from the Pennsylvanian of the Ruhr area in Germany resembles that of Cassianozyga
and Anchura in shape and sculptural pattern.

12: A larval shell of the Pennsylvanian of the Ruhr area in Germany shows a fine sculptural pattern of the
Hemizyga type which is similar to that found in Dicroloma (Aporrhaidae) of the Middle Jurassic of
Germany.

13: A larval shell from the Upper Triassic Zlambach-marls of the Northern Alpes (Salzburg) resembles in
sculptural pattern and shape the Lower Carboniferous Cycdozyga sinusigera of New South Wales in
Australia.
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Cassianozyga ist auch bereits in der Trias eine Gehiuseform nachgewiesen, bei der die
Miindungsauflenlippe sich beim ausgewachsenen Tier in charakteristischer Form erweitert,
Allerdings liegen noch nicht fligelartige oder fingerformige Erweiterungen der Auflenlippe
vor, wie sie fir die Aporrhaidae mit Beginn der Jurazeit kennzeichnend sind. Auch ist das
Gehiuse von Cassianozyga seelandica im Vergleich zu den meisten Stromboidea der
spiteren Zeit sehr klein.

Die Zygopleuridae mit der Gattung Zygopleura Koken 1892

WEeNz (1938) gliederte die Zygopleurinae aus der Gruppe der Loxonematoidea als eigene
zusammengehorige Einheit. Dabei nutzte er die Gestalt der Protoconches als kennzeichnen-
des Merkmal. Dieser soll auf Vorschlag Knicars glatt sein. Die in dieser Gruppe von WeNz
eingegliederten Gattungen wurden aber praktisch in keinem Falle auf dieses Merkmal hin
iberprift. Selbst in der Gattung Zygopleura tritt neben dem geforderten Protoconchtyp
noch ein zweiter, ganz andersartiger Typ auf. So zeigen die bei ZarDpINT (1978) abgebildeten
und mit dem Rasterelektonenmikroskop nachuntersuchten und als Zygopleura acuticostata,
Z. cylindrica, Z. hybrida bestimmten Arten eine fast glatte Larvalschale. Die als Zygopleura
arctecostata und Z. tenuis bezeichneten besitzen dagegen eine axial berippte Larvalschale.

Von den Zygoplenra-Arten mit nur axialen Rippen auf dem Teleoconch beschrieb Lause
(1968) die Arten Z. tenuis und Z. hybrida so gut, dafl sie einigermafien sicher wiedererkannt
werden konnen. Dagegen sind die Beschreibung und Abbildungen KitrLs (1894) nicht so
geartet, dafl ein Wiedererkennen der Arten leicht gelingen kann. Kr1rTL (1894) fafite beide
Arten in einer Gruppe zusammen und meinte sogar, dafl es Uberginge von Z. tenuis zu Z.
bybrida gibe. Das ist in Anbetracht der véllig verschiedenartigen Larvalschalen sicher eine
Unmoglichkeit. Doch in der Folge vertrat auch Broivr (1907) die Auffassung, dafl Zygo-
plenra bybrida, 7. tenuis und Z. arctecostata aus den Pachycardientuffen der Seiser Alm zu
einer einzigen Art gehoren, wie Krrre (1894) bei den gleichen Arten von St.Cassian
vermutet hatte. Endgiiltige Klarheit kann hier nur eine monographische Neubearbeitung
der artenreichen Fauna der St. Cassian-Schichten und der Pachycardientuffe bringen.

Gattung Zygopleura Koxen 1892

Typusart: Turritella hybrida MUNSTER 1841 (Abb. 14).

Beschreibung: Die Schale ist schlank, zylindrisch kegelférmig und rechtsgewunden. Die Windun-
gen sind gewolbt und mit axialen Rippen bedeckt. Sie stellen glatte und kriftige Falten dar, die nach vorne
geneigt sind. Neben der Axialskulptur tritt keine Spiralskulptur auf. Die Larvalschale ist konisch, und ihre
Flanken bilden miteinander einen Winkel, der gréfler ist als jener, den die Flanken des Teleoconches
miteinander bilden. Auf den abgeflachten Larvalwindungen befinden sich unter der Sutur eine Reihe von
Langsnoppen. Sonst ist die Larvalschale glatt. Im Anschluff an das Larvalgehiuse verindert sich der
Gehausewinkel, und es findet ein Skulpturwechsel zur Axialrippe statt.

Zygopleura bybrida (MUNsSTER 1841) (Abb. 14)

Beschreibung: Das Gehiuse umfafit bis 15 Windungen, mifit bis 10 mm Linge und 2
mm Breite. Die Flanken der ersten vier Windungen bilden einen Winkel von fast 40 Grad,
wihrend die folgenden Windungen nur einen Winkel von etwa 30 Grad miteinander
aufweisen. In der auf die Larvalschale folgenden ersten Windung des Teleoconches sind oft
gleichviele Rippen (etwa 9-12) vorhanden, wie auf den folgenden Windungen, oder aber die
Zahl vergroflert sich nur unwesentlich. Die gerundeten Rippen sind leicht nach vorne
geneigt und zeichnen in ihrem Verlauf den Miindungsrand ab. Die Windungsbasis ist
gerundet und glatt. Die Miindung hat ovalen Umrif§ und miindet bei jugendlichen Schalen in
einen schwachen, bei dlteren in einen deutlichen Ausguf ein.
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Das Larvalgehiuse ist etwa 0,7 mm hoch, 0,6 mm breit und besteht aus viereinhalb
Windungen, die an das etwa eine Windung umfassende Embryonalgehduse mit etwa 0,1 mm
Durchmesser anschlielen. Weitere Arten, die in die Gattung Zygopleura gehdren:

1. Eine schlankere Form stellt Zygopleura arctecostata (MNsTER 1841) dar (Abb. 15
und 16). Das untersuchte Exemplar stammt aus der Wiener Sammlung und diente KrrrL
(1894) als Vorlage zu seiner Fig. 11 auf Taf. 4. Hier sind die Gehiusewinkel der Larvalschale
jener des jugendlichen Teleoconches etwa gleich (33 Grad), wihrend das spitere Gehiuse
schlanker wird (28 Grad).

2. Eine an der Basis eckige Form stellt Zygoplenra cf. haueri (KLipsTEIN 1841) dar
(Abb. 19-21). Sie entspricht in etwa der Form, die Lause (1868: Taf. 24, Fig. 17) und
ZARDINI (1978: Taf. 25, Fig. 1-5) als Zygopleunra tenuis abbildeten. Auf den Stuoreswiesen
wurde 1989 eine grofle Anzahl von gut erhaltenen Gehiusen aufgesammelt, deren Larval-
schale etwas rundlichere Windungsflanken aufweisen, als bei Zygopleura hybrida und
Zardinistylus misurinensis entwickelt sind (Abb. 20, 21). Hier bleibt der Winkel der
Larvalschalenwindung etwa dem der Teleoconchwindungen gleich, und somit erfolgt auch
die Groflenzunahme der Windungen gleichférmig. Das Ende des Larvalgehiuses zeigt einen
starken mittleren Vorsprung des Miindungsrandes. Bevor der eigentliche, mit gerader
Anwachsstreifung und wenigen kriftigen Axialrippen versehene Teleoconch nach der
Metamorphose von der planktotrophen Larve zum kriechenden Jungtier weitergebaut
wurde, mufSte erst die tiefe Bucht der Miindungsaufienlippe aufgefullt werden. Die Gestalt
der Schale der Larve von Zygopleura tenuis entsprach weitgehend dem, was bei heutigen
Vertretern der Cerithiopsidae anzutreffen ist, wie der Vergleich mit einer Larvenschale aus

dem Roten Meer (Abb. 22) zeigt.

Abb. 14-21

14: Jugendgehiuse von Zygopleunra hybrida mit konischer Larvalschale und deutlich hiervon abgesetztem
Teleoconch. Etwa 2,5 mm hoch. Fundort: Campo bei Cortina d’ Ampezzo, Sammlung Zarpint.

15: Zygopleura arctecostata mit 7 mm langem Gehiuse. St. Cassian Formation. Sammlung Naturhistori-
sches Museum Wien. Nr. 1899/V. 383. (Original zu KitTe 1884).

16: Das Detail des Apex zeigt die typische mit Noppen unterhalb der Sutur geschmiickte Larvalschale
der Gattung Zygopleura. Schalenlinge etwa 1,5 mm.

17: Die etwa 3,5 mm lange Schale von Zardinistylus misurensis ist im Gegensatz zu jener von Zygoplenra
nicht mit kriftigen Radialrippen versehen. Fundort: Misurina bei Cortina d’Ampezzo.

18: Die Larvalschale von Zardinistylus misurensis ist jener von Zygopleura sehr ahnlich; 0,7 mm hoch.
19: Jugendliche Schale von Zygoplenra cf. haneri (KLIPSTEIN) von den Stuoreswiesen bei St. Kassian von
1,6 mm Linge.

20: Das Larvalgehiuse von Zygoplenra cf. hauneri endet mit einem kriftigen Vorsprung der Auflenlippe in
der fiinften Windung. Schalenhéhe 0,8 mm.

21: Das Embryonalgehiuse von Zygopleura cf. haueri ist glatt. Die typische Noppenskulptur der
Larvalschale beginnt erst in der zweiten Windung, die 0,21 mm breit ist.

Figs. 14-21

14: The juvenile shell of Zygoplenra hybrida demonstrates the conical larval shell with its drastic
transition into the differently sculptured and shaped teleoconch.

15: This 7 mm long shell of Zygopleura arctecostata from the St. Cassian Formation was one of the
originals studied by Krrrr (1894) in his monograph on the gastropods.

16; The close-up of Fig. 15 demonstrates a typical Zygoplenra-type larval shell.

17: The adult shell of Zardinistylus misurensis differs from that of Zygopleura by the absense of axial ribs.
18: With respect to its larval shell Zardinistylus misurensis is closely related to Zygopleura.

19: Juvenile shell of Zygoplenra cf. haneri (KLipSTEIN) from the meadows of Stuores near St. Kassian.

20: The larval shell of Zygopleura cf. haneri ends with a strong projection of the outer lip in the fifth
whorl.

21: The embryonic shell of Zygopleura cf. haueri is smooth and the characteristic row of knobs on the
upper flank of the larval whorl begins in the second whorl.
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Gattung Zardinistylus n.gen.

Eine zigarrenférmige Art mit dem fir Zygopleura charakteristischen Protoconch nannte
ZARDINI (1978: Taf. 33, Fig. 5, 6, 7) Coelochrysalis misurinensis und (1985: Taf. 4, Fig. 11,
12) Zygopleura misurinensis. Sie soll als Typusart der zu Ehren von RINALDO ZARDINI
benannten Gattung Zardinistylus dienen.

Gattungsdiagnose: Das der Zygoplenra hybrida ihnelnde Larvalgehiuse bildet einen
Winkel grofler als 40 Grad, wihrend das folgende Jugendgehiuse innerhalb von zwei
Windungen eine Dicke erreicht, die in den folgenden Windungen nur noch unerheblich
zunimmt. Die Skulptur des Teleoconches besteht vornehmlich aus Anwachsstreifung.

Zardinistylus misurinensis (Zarpint 1978) (Abb. 17, 18)

Beschreibung: Die Gattungsbeschreibung gilt fiir diese Art, die ZarRDinT (1978: 48)
erstmalig kurz beschrieb. Das Embryonalgehiduse mifit etwa 0,1 mm im Durchmesser, und
das Larvalgehiuse weist weitere 4 Windungen auf. Nur auf der ersten Windung des
Teleoconches treten schwache gerade Axialrippen auf, spiter ist nur noch gerade Anwachs-
streifung vorhanden. Die vier Windungen des Teleoconches neben dem Protoconch umfas-
sende Schale mifit fast 4 mm in der Linge und fast 1 mm in der Breite. Der Fundort der
Individuen dieser Art ist der Ausstrich der St. Cassian Formation in Misurina bei Cortina
d’Ampezzo.

Diskussion: MONsSTER (1841) stellte bei seiner Art Turritella hybrida fest, dafl die
Schale sowohl konisch als auch turmférmig ausfallen kann, daff Umginge konvex sind und
durch mehr oder weniger tiefe Nihte getrennt sein konnen und daf§ 10 bis 12 gerade oder
schiefe Rippen auf jedem Umgang anzutreffen sind. Zudem soll die Miindung fast rund sein.
Die Durchsicht des vorliegenden Materials und des von Zarpin: 1978, 1980 und 1985
abgebildeten macht klar, dafl es sich bei der MinsTERschen Art um eine Formengruppe
handelt. In ihr sind Arten mit glatter und axial berippter Larvalschale zusammengefafic.

KrrrL (1894) bemerkte, daff sich die drei Arten Loxonema hybrida, L. tenuis und L.
arctecostata hinsichtlich der Gestalt ihres Teleoconches nicht so recht voneinander unter-
scheiden lassen. Dieser Befund kann bestitigt werden. Die grofiere Anzahl der Querrippen
pro Windung trennt Loxonema = Zygopleura arctecostata von Zygopleura hybrida. Doch
findet man solch einen Wechsel in der Anzahl der Rippen manchmal innerhalb der
aufeinanderfolgenden Windungen eines einzigen Gehiuses.

Neben Zygopleura stammen auch die Typusarten der Gattungen Kittliconcha (Bona-
RELLI 1927) mit L. cassiana, Anoptychia (Koken 1892) mit A. supraplecta, Hypsiplenra
KokeN 1892 mit H. catbedrali, Tyrsoecus KrrrL 1892 mit T. cassiana und Goniospira
CossMANN 1985 mit G. armata aus dem Cassianer Schichten bzw. nahe gelegenen, fast
zeitgleichen Ablagerungen. Abbildungen von Kittliconcha cassiana bei Zardini (1978: Taf.
128, Fig. 4) und bei WeNz (1938: Abb. 921) stellen verschiedene Schnecken dar. Die
Beschreibungen von Wenz (1938) und KniGHT et al. (1960) passen auch auf K. obliguecos-
tata (BONN). Diese Art besitzt nach eigenen Untersuchungen eine Larvalschale, die den
Anforderungen von KniGHT (1930) fir die Zygopleuriden entspricht. Die Larvalschale ist
breit, konisch und zeigt als einzige Skulptur eine Knotenreihe iiber der Sutur wie bei
Zygoplenra hybrida und Verwandten.

Auch Anoptychia supraplecta (MUNSTER) in der Abbildung von Wenz (1938: Abb. 924)
ist eine andere Schnecke als in der Abbildung von KNIGHT et al. (1960: Fig. 209, 7). Letztere
ihnelt Melania supraplecta MnsTER 1841 (Taf. 9, Fig. 40), die Koxen als Typus fir die
Gattung festgelegt hatte. Eine ganz dhnliche Schnecke aus den Cassianer Schichten von
Cortina d’Ampezzo erweist sich als Art mit heterostrophem Larvalgehiuse, welches den fiir
die Allogastopoda typischen Wechsel im Windungssinn vollzieht (eigene Beobachtungen).
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Abb. 22-23

22: Die Larvalschale des Pediveligers einer Cerithiopside aus dem sidlichen Roten Meer zeigt alle
Elemente, wie sie auch bei Zygopleuriden-Larvalschalen anzutreffen sind (umgezeichnet von einem
REM-Bild durch LEwanDpowski). Schale etwa 0,7 mm hoch; Material aus der Forschungsreise der Meteor
5/5, August 1987.

23: Kopie der Zeichnung des Types der Gattung Pseudozygoplenra aus dem Oberkarbon der USA, wie
von KNiGHT et al. (1960: Fig. 208, 12) gegeben; x10.

Figs. 22-23

22: The 0.7 mm high shell of the pediveliger of a member of the Cerithiopsidae from the Plankton of the
Red Sea caught during the Meteor cruise 5/5 (1987) demonstrates features as seen in the fossil
Zygopleuridae.

23: Copy of the drawing by KN1GHT et al. (1960: fig. 208, 12) to characterize the genus Pseudozygopleura
from the Pennsylvanian of the USA.

Ehe hier Klarheit in die Taxonomie einkehren kann, miissen alle noch erreichbaren
Typen der ilteren Autoren, die sich mit Schnecken der St. Cassian-Schichten und 3hnlichen
Ablagerungen befafit haben, nachuntersucht werden und mit Material unterlegt werden, bei
welchem die frithontogenetischen Gehause erhalten sind.

Die Pseudozygopleuridae des Karbons

KnicHT (1930) fand, dafl die Anfangswindungen der Arten der Gattung Zygoplenra aus
den St. Cassian-Schichten, die er in der amerikanischen Sammlung des Peabody Museums
studieren konnten, glatt sind. Damit entsprechen sie der Beschreibung Kokens (1897), der
die Typusart fir Zygoplenra auf Turritella hybrida MUNSTER 1841 basierte und feststellte,
daf§ deren Anfangswindungen glatt sind.

KnicHT (1939) fand bei den zahlreichen Arten der triassischen Zygopleura sehr ihnli-
chen Schnecken aus dem Oberkarbon (Pennsylvanian) der USA als verbindende Gemein-
samkeit eine kriftig axial skulprurierte Larvalschale. Dieses Merkmal schien thm so charak-
teristisch, daf} er alle karbonischen Schnecken mit thm in den Pseudozygopleuriden verei-
nigte. Die ganze Gruppe betrachtete er als eine Einheit der Loxonematoidea. Die Bliite der
Pseudozygopleuridae lag im Karbon, und ihre Vertreter sollen die Perm-Trias Grenze nicht
uberlebt haben. So konnte diese Gruppe, die seither im Detail von HOARE & STURGEON
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(1978, 1980, 19812 und b, 1985) neu beschrieben und erweitert wurde, als einer der Belege
fur das drastische Artsterben wiahrend der Krise in der Entwicklung der Biosphire zur
Wende Perm-Trias herangezogen werden.

Doch zu einer so weitreichenden Auftrennung eignen sich die karbonischen Pseudozy-
gopleuriden nicht. Sie kénnen hochstens belegen, dafl die Uberlieferung liickenhaft ist.
Denn in der St.Cassian-Fauna der mittleren Trias der Dolomiten gibt es zahlreiche
Vertreter der Loxonematoidea, hier als Protorculidae behandelt, die den Pseudozygopleuri-
den zumindest sehr 3hnlich sehen und eine ebenfalls axial skulptierte Larvenschale besitzen.

Gattung Psendozygopleura (Abb. 23)

Die Typusart ist P. semicostata (MEEK), von welcher die Larvalschale von Hoare &
STurGeoN (1978: Fig. 1-4; Fig. 2 P.Q.) abgebildet ist. Die Embryonalschale ist glatt, und

Abb. 24-32

24: Jugendliche, 3,3 mm hohe Schale von Protorcula subpunctata mit axial berippter Larvalschale und
hiervon stark abweichend skulpturierter und geformter Jugendschale des Teleoconches. Fundort: See-
landalpe, Sammlung ZarDini.

25: Die Larvalschale von Protorcula subpunctata umfafit mehr als 6 Windungen. Kriftige Axialrippen
werden von feinen, dicht aufeinander folgenden Spiralstreifen gekreuzt. Schalenhohe 1,2 mm.

26: Larvalschale einer Protorculide aus den Mergeln der St.Cassian Formation von Pralongia bei
St. Kassian in der Apikalsicht zeigt eine nur 0,1 mm grofle und glatte Embryonalschale mit etwa einer
Windung.

27: Das schlanke Larvalgehiuse einer Protorculide aus gleicher Fundposition wie Abb. 26 dhnelt jenem
von Protorcula, weist aber keine feine Spiralstreifung auf. Die Schale ist etwa 0,4 mm hoch.

28: Das Larvalgehiuse von Ampezzopleura sp. ist etwa 0,4 mm hoch und zeigt bei gerundeten Windungs-
flanken kriftige Axialrippen mit feiner Spiralsteifung. Fundort: Seelandalpe, Aufsammlung 1989.

29: 1,2 mm hohe Jugendschale von Ampezzoplenra sp. zeigt den starken Unterschied in Gestalt und
Skulptur des tonnchenférmigen Larvalgehiuses und der schlanken Jugendschale. Fundort: Seelandalpe,
Aufsammlung 1989.

30: Das Larvalgehiuse von Ampezzopleura sp. weist ein Embryonalgehiuse von etwa einer Windung auf,
ehe die Axialberippung beginnt, die von feinen Spiralstreifen gekreuzt werden. Schale 0,4 mm hoch.
Fundort: Seelandalpe, Aufsammlung 1989.

31: Jugendliche 2,5 mm hohe Schale von Ampezzoplenra tenuis mit dicht berippter Larvalschale und
locker beripptem, schlanken Teleoconch. Fundort: Campo bei Cortina d’Ampezzo, Sammlung ZaRDINL
32: Das Larvalgehiuse von Ampezzopleura tenuis umfafit iber 5 Windungen, die im Gegensatz zu den
Windungen des Teleochonches gerundet sind. Hohe der Schale 1,2 mm.

Figs. 24-32

24: The juvenile shell of Protorcula subpuncata of the Alpe di Specie near Cortina d’Ampezzo shows the
rapid transition from the axially sculptured , rounded whorls of the larval shell to the flattend and
differently sculptured whorls of the teleoconch.

25: The 6 whorls of the larva shell of Protorcula subpunctata are sculptured by strong axial ribs that are
crossed by fine spiral striae.

26: The larval shell of a protorculid from the Pralongia ridge near St. Cassian is provided with a small,
only 0.1 mm large smooth embryonic shell consisting of a little less than one whorl.

27: A slender, 0.4 mm high larval shell of an other protorculid from the same locality as Fig. 26
demonstrated prominent axial ribs which are not crossed by fine striae as in the case of Protorcula.

28: The 0.4 mm high larval shell of Ampezzopleura sp. from the Alpe di Specie near Cortina d’Ampezzo
has rounded whorls, strong axial ribs and fine spiral striae crossing them.

29: The juvenile shell of Ampezzoplenra sp. from the Upper Triassic St. Cassian Formation of Alpe di
Specie gives a good impression of the barrel-shaped larval shell on a slender teleoconch.

30: The embryonic shell consists of one whorl only; axial ribs begin with the onset of the larval shell of
Ampezzopleura sp.

31: The juvenile shell of Ampezzoplenra tenuis from Campo near Cortina d’Ampezzo shows the densely
sculptured larval shell on the slender teleoconch.

32: The larval shell of Ampezzopleura tenuis of the Upper Triassic St. Cassian Formation consists of 5
rounded whorls, while the flanks of the whorls of the teleoconch are flattened.
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die Larvalschale besitzt 3—5 Windungen. Die axialen Rippen biegen sich unterhalb der Mitte
der Auflenlippen in einem starken Haken nach vorne. KnigaT {1939) fand 55 neue Arten
mit der fiir Pseudozygoplenra typischen Larvalskulptur, wobei die Abbiegung der axialen
Rippen bei vielen Arten nahe der Mitte der Windung gelegen ist, bel einer Reihe aber auch
nahe oder an der Basis. Letztere dhneln dann hinsichtlich dieses Merkmals den Protorculi-
dae der Trias (Abb. 24-33) und vielen »Loxonematidae« spiterer Zeiten, wie etwa jenen aus
der Oberkreide (SonL 1964) (Abb. 43-48) und aus Jura und Unterkreide Nordwest-
deutschiands und Polens (SCHRODER 1991) (Abb. 34a).

Der Teleoconch gleicht in vielfacher Hinsicht jenem der Gattung Zygopleura aus der
Trias, indem axiale Rippen das vorherrschende Skulpturelement sind und Spiralstreifen
nicht auftreten oder sehr zart sind. Die Gehiuse sind meist schlank und mittelhoch (HoARE
& STURGEON 1981, 1985).

Protorcula KitTL 1894 und die Protorculidae nov. fam.

Protorcula wurde von Krrrr (1894) als Untergattung von Undularia Koken 1892
aufgestellt, um kriftig skulpturierte Formen aus den St. Cassian-Schichten von glatten aus
dem Muschelkalk zu trennen. WENz (1938) betrachtete Protorcula als eigenstindige Gattung
und stellte sie zusammen mit Undularia in die Coelostylinidae, die eine Familie der
Loxonematoidea darstellen soll. KNI1GHT et al. (1960) fiihrt sie als nicht mehr hierher gehérig
auf. Von der Typusart der Gattung Protorcula, Turritella subpunctata MUNSTER 1841 liegen
eine Anzahl gut erhaltener Larvalgehiuse aus der Sammlung von Zarpint des Bereiches um
Cortina d’Ampezzo aus den St. Cassian-Schichten vor.

Protorcula subpuncata (MUNSTER 1841) (Abb. 24, 25, 33)

Beschreibung: Das Gehiuse besteht aus zahlreichen, flachen Umgingen, die von
einander durch schmale, eingesenkte Nihte getrennt sind. Ein kriftiger Knotenkiel begleitet
die Naht apikal, und ein schwicherer ist apertural davon gelegen. Auf der Flanke sind
ansonsten feine Anwachsstreifen mit einer leichten Vorwdlbung oder Neigung zur Basis-
kante hin sowie feine Spiralstreifen vorhanden. Die Unterseite ist abgeflacht und die
Miindung viereckig und mit kurzem Ausgufl versehen.

Die Larvalschale umfafit 6,5 gerundete Windungen, die von kriftigen Axialrippen
bedeckt sind. Das Embryonalgehiuse ist etwa 0,13 mm breit und beinahe flach aufgerollt.
Die Flanken der darauf folgenden Windungen bilden einen Winkel von etwa 30 Grad. Das
Larvalgehiuse ist etwa 1,3 mm hoch und 0,8 mm breit. Die 20-30 Axialrippen jeder
Windung sind leicht nach vorne geneigt und knicken an der unteren Kante in einen kleinen
Vorsprung ein, der die Miindungsauflenlippe der Larve in einen kurzen Larvalhaken
auslaufen lafit.

Protorculidae n. fam.

Beschreibung: Schlanke, turmformige Schnecken mit vielen Umgangen haben eine mit
kurzem Ausguf} versehene Apertur. Das Larvalgehiuse ist vom Teleoconch deutlich abge-
setzt und zeigt an der Basis der Aufienlippe einen kurzen Larvalhaken, der von der
folgenden Windung uiberdeckt wird. Die Skulptur der gerundeten Windungen des Larvalge-
hiuses besteht aus geraden oder schwach nach unten-vorne geneigten, kriftigen Axialrip-
pen, Die Dimension der Embryonalschale liegt bet ¢twa 0,1 mm Durchmesser und der
Larvalschale bei etwa 1 mm Hoéhe.
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Weitere Gattungen der Protorculidae
Gattung Ampezzopleura n. gen. (Abb. 31, 32)

Typusart: Zygopleura tenuis (MUNSTER 1841) der Abbildung in Taf. 25, Fig. 7 von
ZARDINI (1978). Bet diesem Exemplar ist die Larvalschale auf dem Teleoconch erhalten und
abgebildet. Die Art wurde von Minster (1841: Taf. 13, Fig. 37) abgebildet und als
Turritella tenuis beschrieben. Das Original zeigt keine Larvalschale und ist aus der Abbil-
dung nicht von anderen ihnlichen Schnecken der Cassian-Schichten zu trennen. Die
Abbildungen von Lause (1868: Taf. 24, Fig. 17) der Loxonema tenuis (MUNSTER) entspre-
chen weitgehend der hier beschriebenen Art, doch auch diese Stiicke zeigen den Protoconch
nicht. Laues Beschreibung der Adultschale pafit aber weitgehend: Gehiuse schlank,
Windungen abgeflacht, Apertur rundlich. Die Beschreibung der Loxonema tenuis von
Krrre (1894: Taf. 4, Fig. 1-5) pafit hingegen nicht, und seine Abbildungen legen eher nahe,
daf er eine echte Zygoplenra mit glatter Larvalschale vorliegen hatte.

Definition: Teleoconch konvergent mit Zygopleura getiirmt, mit gerundeten oder
abgeflachten Windungsflanken und glatten, kraftigen Axialrippen. Die Mindung ist rund-
lich und weist einen kurzen Ausguff auf. Zwischen den Axialrippen ist die Schale glatt. Die
Larvalschale zeigt die kriftige Axialberippung der Protoculiden, und ihre Flanken sind
gerundet und bilden miteinander einen grofleren Winkel als jene des folgenden Teleoconchs.

34b

Abb. 33-34

33: Jugendliches Gehause von Protorcula subpunctata (Zeichnung LEWANDOWSKI); X 7.

34a: Das Larvalgehiuse eines Vertreters der Ctenoglossa aus der unteren Kreide von Polen kénnte
gleichermaflen den Protorculidae wie auch den Epitoniidea zuzuordnen sein (umgezeichnet nach ScHr6-
DER 1991).

34b: Eine »Opalia« aus dem Mitteleozin vom Brazos River in Texas ist den Epitoniidea zuzurechnen
(Larvenschale etwa 0,4 mm hoch).

Figs. 33-34

33: Juvenile shell of Protorcula subpunctata.

34a: Larval shell from the Lower Cretaceous of Poland that could belong to a member of the
Protorculidae or to the Epitoniidae (redrawn from ScarOpER 1991).

34b: Drawing of »Opalia« from the Middle Eocene of the Brazos River, Texas, with a protorculid type of
larval shell connected to a member of the Epitoniidae.



256 Klaus Bandel

Ampezzopleura tenuis (MUNsTER 1841 nach Zarpini 1978) (Abb. 31, 32)

Beschreibung: Das Gehiuse ist hochgetiirmt mit flachen bis schwach gebogenen
Windungskanten, die einen Winkel von etwa 25 Grad miteinander bilden. 6 bis 7 gerade
Axialrippen treten auf der ersten Windung des Teleoconches auf und bilden mit den Rippen
der folgenden Windungen gerade oder etwas nach rechts geneigt zusammenhingende
Linien. Die Larvalschale umfaflt 5,5 Windungen, ist etwa 1 mm hoch und 0,7 mm breit und
pro Windung mit 14 bis 20 geraden Axialrippen bedeckt. Die Embryonalschale mifit 0,1 mm
im Durchmesser.

Vorkommen: Ampezzopeura tenuis ist besonders in der Fundstelle Campo von
Cortina d’Ampezzo in den St.-Cassian-Schichten hiufig.

Ampezzopleura sp. (Abb. 28, 29, 30)

Beschreibung: Das schlanke Gehiuse besitzt viele Umginge, die flach gewolbt sind.
Die Miindung weist cinen kurzen Ausguff auf, und die Skulptur besteht aus geneigten
Axialrippen sowie einer unter der Sutur gelegenen Wulst. Das Larvalgehiuse weist 4
gerundete Windungen auf, ist etwa 0,5 mm hoch und 0,35 mm breit. Die Axialberippung ist
verkniipft mit sehr feiner Spiralskulptur.

Vorkommen: Cassian Formation der Lokalitit Alpe di Specie (Seelandalpe) bei
Cortina d’Ampezzo aus der Sammlung von R. ZarRDINT und von eigenen Funden, 1989.

Abb. 35-40

35: Die Schale des Pediveligers von Cerithiopsis aus dem Mittelmeer (RicHTER & THORsON 1975: C.
barlei) ist etwa 0,6 mm hoch und weist eine Mischung von Skulpturenlementen auf, wie bei Protorculidae
und Zygopleuridea anzutreffen wiren. Aus Planktonfang bei Banyuls-sur-Mer, Frankreich.

36: Die etwa 0,7 mm Schale des Pediveligers von Cerathiopsis (C. minima nach RicHTER & THORSON
1975) aus dem Mittelmeer zeigt im wesentlichen Skulpturelemente, wie sie bei Zygopleuridea auch
anzutreffen sind. Aus Planktonfang bei Banyuls-sur-Mer, Frankreich.

37: Das 1,2 mm hohe Jugendgehause von »Cerithiella A« nach der Bezeichnung von DOCKERY (1991) aus
dem obercampanan Coffee Sand von Mississippi (Lokalitat: Friendship) zeigt eine fast 6 Windungen
umfassende Larvalschale, wie sie bei einigen heutigen Cerithiopsidea ebenfalls zu finden ist.

38: Die 0,5 mm hohe Larvalschale von Triphora cf. obesula aus dem Schwarzen Meer ist linksgewunden,
zeigt aber ansonsten im wesentlichen die Merkmale des Larvaltypus der Ctenoglossa.

39: Das 1,6 mm hohe Jugendgehiuse von » Cerithiella sp. B« der Terminologie von Dockery (1991) aus
dem Obercampan von Mississippi (Coffee Sand; Friendship) zeigt dhnliche Skulptur und Gestalt wie die
in Abb. 37 dargestellte gleichaltrige Art.

40: Die Skulptur der Schale des Pediveligers von Triphora aus dem Mittelmeer zeigt Elemente, die bisher
von mesozoischen Ctenoglossa noch nicht nachgewiesen werden konnten. Schale 0,6 mm hoch. Aus
Planktonfang bei Banyuls-sur-Mer, Frankreich.

Figs. 35-40

35: 0.6 mm high shell of the pediveliger of Cerithiopsis barlei from the Mediterranean Sea near Banyuls-
sur-Mer, France, demonstrates an melange of sculptural elements seen in Protorculidae and Zygopleu-
ridae.

36: The shell of the pediveliger of Cerithiopsis minima from the Mediterranean Sea near Banyuls-sur-Mer
in France shows all essential features of sculptures and morphology present in the Triassic Zygopleuridae.
37: “Cerithiella A” of Dockery (1991) from the Upper Campanian Coffee Sand of Mississippi has a
larval shell with 6 whorls that resembles closely larval shells of modern members of the Cerithiopsidae.
38: The 0.5 mm high, sinistral larval shell of Triphora cf. obesula from the Black Sea shows the essential
features of a ctenoglossan larva.

39: “Certhiella B” in DOCKERY’s (1991) terminology has a typical larval shell of a member of the
Cerithiopsidae and resembles that of “Cerithiella sp. A” (Fig. 37).

40: The 0.6 mm high shell of the pediveliger of Triphora from the Mediterranean Sea near Banyuls-sur-
Mer in France shows sculptural elements that have not been noted on Mesozoic Ctenoglossa.
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Bei einer weiteren Protorculidenart aus den an Polygyrina lommeli reichen Lagen im Westhang des
Pralongia-Kammes bei St. Kassian fanden sich Larvalgehause von etwa 1,5 mm Héhe und fast 7 Windun-
gen. Die geraden Axialrippen sind glatt und nur an der Basiskante nach vorne gebogen (Abb. 26, 27).

Diskussion: Die Protorculiden der St. Cassain Formation zeigen die kriftige Berip-
pung der auf die Embryonalschale folgenden Windungen der Larvalschale, wie sie auch bei
rezenten und fossilen Arten bei Janthinoidea sowie einigen Triphoroidea zu finden ist (Abb.
43-51). Unklar ist die systematische Stellung einer Art aus der unteren Kreide Polens (Abb.
342), die sowohl zu den modernen Gruppen als auch zu den Protorculidae gehéren konnte
(SCHRODER 1991).

Palaeozygopleurodae und dotterreiche Embryogenese

Bei praktisch allen Meeresschnecken, die eine plantonfressende freischwimmende Larve
besitzen, treten nahe verwandte Arten auf, deren Larvalphase in die Eikapsel hineinverlagert
ist. Die planktotrophe Phase ist durch eine Dotterernihrung zu ersetzen (BANDEL 1982), das
Programm der Larvalschalenbildung setzt aus, und damit gekoppel wird die Embryonal-
schale ausgebaut (BanpEeL 1975, 1982). Die Méglichkeit des raschen Wechsels im Ernih-
rungsstil verwandter Arten und ihre starke Auswirkung auf die Gestalt der ersten Windun-
gen ist vielen Bearbeitern von marinen Gastropoden nicht geliufig. So meinte THIELE
(1931:219) bei der Besprechung der Gestalt der ersten Windungen bei Triphoroidea, daf}
hier bei einer Reihe von Arten die Embryonalschale wohl hiufig abgestoflen wiirde und
alsdann die erste erhaltene Windung mehr oder weniger groff und rundlich ausfillt. THIELE
meint aber immerhin, daff Arten mit solchen gréfleren Anfangswindungen taxonomisch
nicht von Arten getrennt werden sollten, die weniger grofie Anfangswindungen aufweisen.
KiLBurn (1985) beherzigt im Falle der Gliederung der Epitoniiden den THierschen
Ratschlag aber nicht und definiert einige Gattungen nach der Anzahl der Windungen des
frihontogenetischen Gehauses. Beispiele verwandter Arten der Ctenoglossa mit Larval-
schale und ohne eine solche beschreiben BoucHET & FEcHTER (1980) von Triphora-Arten
aus Atlantik und dem Eozin des Pariser Beckens.

Die Art der Embryonalernihrung bestimmt, ob eine Larvalschale ausgebildet wird oder
nicht. Arten mit einer freien Larve bilden also ein Merkmal aus, welches in der Systematik
gut nutzbar ist, wihrend bei Arten ohne eine freischwimmende, planktonfressende Larve
dieses Merkmal nicht auftritt. Damit kénnen sie auch hinsichtlich dieser Eigenschaft nicht
bewertet werden.

Was fiir die heute lebenden Arten gilt, ist selbstverstindlich auch auf die Schnecken
fritherer Zeiten anzuwenden. Es ist daher nicht moglich, auf das Merkmal einer einfachen,
weniger Windungen umfassenden Embryonalschale eine iber die Art hinausgehende taxo-
nomische Einheit zu basieren. Das ist aber im Falle der Palacozygopleuridae geschehen,
denn die beiden Gattungen Palacozygoplenra Horny 1955 und Devonozyga Horny 1955
konnten gut Arten in sich vereinigen, deren Larvalphase in die Eikapsel hineinverlegt
worden ist. Damit wiren bei ihnen die kennzeichnende Larvalschale nicht mehr ausgebildet
und eventuelle nichste Verwandte unter den Loxonematiden oder Pseudozygopleuriden
nicht mehr auszumachen. Auch fur die karbonischen Palaeozygopleuriden, die von ANDER-
son et al. (1985) beschrieben wurden, konnte das gleiche gelten. Eine eigene, groflere
systematische Einheit Palaeozygopleuridae 1st demnach wohl nicht abgrenzbar. Im Falle
von Loxonema elegantissima aus dem Unterkarbon von New South Wales mit glatter,
grofler Embryonalschale und ohne Larvalschale wurde die mégliche systematische Nihe zu
Polygyrina bereits oben diskutiert.
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Uber die Triphoroidea

Die Gehiuse der Triphoroidea (Cerithiopsidae und Triphoridae) sind hochkonisch und
umfassen zahlreiche Windungen. Triphoridae sind praktisch die linksgewundenen Spiegel-
bilder der Cerithiopsidae. Beide leben von Schwimmen, an denen sie fressen und in denen
sie parasitieren. Hinsichtlich ihrer Anatomie wie auch der Gestalt der Spermien dhneln sich
die Vertreter beider Gruppen (Haszprunar 1988). Beide besitzen auch ganz charakteristi-
sche Larvalgehiuseforme (Abb. 35-42) und Skulpturen, die sie gut von anderen Gruppen
absetzen und mit fossilen Gruppen in Verbindung bringen lassen. So meldet Wenz (1938)
die iltesten Vertreter der Cerithiopsidae aus der Unterkreide und jene der Triphoridae vom
Ende der Kreide. GRUNDEL (1980) machte Vertreter der Cerithiopsidae bereits aus dem Jura
bekannt, was von SCHRODER (1991) bestatigt werden konnte.

Abb. 41-42

41: Die schwimmende Pediveligerlarve einer Triphoride aus dem Roten Meer, umgezeichnet nach Foto,
welches 1987 an Bord des Forschungsschiffes Meteor angefertigt wurde.

42: Typische Schale einer Triphoridenlarve mit dem charakteristischen Kistchenmuster der Skulptur.
Meteor 5/5, Rotes Meer, 0,4 mm hoch.

Figs. 41-42

41: Drawing of a triphorid larva of a pediveliger from the Red Sea based on photographs made during
cruise 5/5 of the research vessel Meteor (1987) shows the characteristic position of the velum above the
shell during swimming.

42: The characteristic pattern of the sculpture of the larval shell of Triphora and relatives consists of
straight axial and spiral ribs crossing each other.



260 Klaus Bandel

Larven der modernen Triphoroidea als Modell der Larve der Zygopleuroidea

Viele Triphoroidea besitzen eine Larve, die iiber lingere Zeit hinweg im Plankton
verbleibt und sich hier zumeist von einzelligem Phytoplankton ernahrt. Bei den Larven der
Triphoroidea ist wie bei jenen der Cerithoidea das Velum in zwei ungleiche Elemente
aufgeteilt (Abb. 41) (BanDEL & Er-NakuaL 1991). Das groflere der beiden Segel ist beim
Schwimmen iiber der Schale aufgespannt, wihrend das kleinere vor der Offung gelegen ist
(Abb. 41). Die Velumsegel werden in stabiler Lage gehalten, unterstiitzt durch einen
kriftigen Vorsprung der Auflenlippe der Miindung, der die Velumbasen voneinander
getrennt hilt. Beim Schwimmen liegt das Gehiuse horizontal unter dem grofien Flugel des

Abb. 43-51

43: Die etwa 1| mm hohe Larvalschale von Acirsa (Plesioacirsa) (SOHL 1964: pl. 51) vom Obercampan des

Coffee Sand (Mississippi, Friendship), deren Teleoconch ein Kistchenmuster aufweist, gleicht jener von

cf. Aciculiscala (Abb. 44), deren Teleoconch nur glatte Axialrippen besitzt. Fundort Chapelville, Missis-

sippi, Sammlung DOCKERY.

44: Die Larvalschale einer cf. Aciculiscala aus dem Coffee Sand (Obercampan von Mississippi) dhnelt den

Larvalschalen von triassischen Protorculiden, wie jenen mancher rezenter Epitoniiden. Schale 1,5 mm

hoch. Fundort Chapelville, Mississippi, Sammlung Dockery.

45: Larvalschale eines Vertreters der Ctenoglossa aus dem obercampanen Coffee Sand mit den Protorcu-

lidae hnlicher Skulptur, aber wohl einer Zugehorigkeit zu Arten, wie in Abb. 46 und 47 dargestellt.

Schalenhéhe 1,1 mm. Fundort Chapelville, Mississippt, Ssammlung DOCKERY.

46: Die 1,5 mm hohe Jugendschale von Acirsa wadei CossMann (SoHL 1964: Taf. 51) aus der Ripley

Formation von Tennessee (Maastricht) zeigt eine Larvalschale, wie in Abb. 45 und 47 dargestellt.

Sammlung SoHL.

47: Die Jugendschale von Acirsa sp. aus dem Maastricht der Ripley Formation von Tennessee ist 1,1 mm

hoch und mit einer Larvalschale vom » Loxonema Typus« (Abb. 45) versehen. Sammlung SoHL.

48: Seila meeki WaDE aus dem obercampanen Coffee Sand von Mississippi besitzt eine Larvalschale vom

Protorcula-Typus, wihrend bei der modernen Seila aus dem Karibischen Meer der Cerithiopsis/Zygo-

plenra Typ anzutreffen ist. Schalenhdhe 1,3 mm. Fundort Chapelville, Mississippi, Ssmmlung Docxkery.

49-50: Die Schale einer Art der Ctenoglossa aus dem Eozin von Gan in den nordwestlichen Pyrenien

weist Merkmale auf, die sowohl eine Zuweisung zu den Janthinoidea als auch zu den Triphoroidea

erlaubten. Die 0,7 mm hohe Larvalschale (Abb. 49) mit 6 Windungen entspricht dem Protoculidentypus,

bis auf den starken Haken der Auflenlippe letzten Windung.

51: Die Epitoniide Nystiella cf. concava (DarL 1889) aus dem Bereich des tieferen Schelfes der US-

Siidostkiiste zeigt eine Larvalschale, die jener der Protorculidae sehr dhnelt. Schale 0,7 mm hoch.

Figs. 4351

43% The larval shell of Acirsa (Plesioacirsa) (SoHL 1964: pl. 51) from the Upper Campanian of the Coffee

Sand in Mississippi resembles that of cf. Aciculiscala (Fig. 44) while the teleoconchs of both are quite

different from each other.

44: The larval shell of of. Aciculiscala from Coffee Sand is similar to Fig. 43 from the same locality and

resembles that of Triassic Protorculidae..

45: The “Loxonematid” larval shell belonging to a member of the Ctenoglossa from the Coffee Sand of

Mississippi (Upper Campanian) resembles those shown in Figs. 46 and 47 from the Maastrichtian Ripley

Formation.

46: The shell of a juvenile Acirsa wadei CossMaNN as described ba SoHL (1964: pl. 51) from the Ripley

Formation of Tennessee shows a larval shell similar to those figured in Figs. 45 and 47.

47: A larval shell of the loxonematid type illustrated in Fig. 45 is present in Acirsa sp. from the

Maastrichtian Ripley Formation of Tennessee.

48: While modern members of the genus Seila have larval shells of the Cerithiopsis/ Zygopleura type, Seila

meeki WADE from the Upper Campanian Coffee Sand of Mississippi has a larval shell of the Protorcula
e.

49-50: The shell of a ctenoglossan species from the Eocene of Gan in the northwestern Pyrenees has

features which can be considered as characteristic of the Janthinoidea or for the Triphoroidea. The 0,7 mm

high larvel shell (Fig. 49) resembles the type of the Protoculidae, but has a large apertural projection

in the last whorl.

51: The larval shell of the epitoniid species Nystiella cf. concava (DaLL 1889) from the deeper shelf

offshore from the southeastern USA is of the Protorcula type.
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Velums und hingt nicht einfach herab. Der kleine Fuff wird an der Innenlippe der Apertur
nach auflen gestreckt und trigt das klar durchsichtige Operculum. Erst beim zur Metamor-
phose bereiten Veliger (Pediveliger) kann der Fuf} auch zum Kriechen genutzt werden. Die
Mantelhéhle einer mit fiinf Gehiusewindungen versehenen Larve reicht etwa anderthalb
Windungen in die Schale hinein. In den von ihr beim Riickzug ins Gehiuse frei gemachten
Raum kann das grofle Velum vollstindig zuriickgezogen werden, und das Operculum
versiegelt dann die Offnung. Der Kopf trigt ein Paar Fihler, an deren Basis seitlich Augen
gelegen sind. Beim jungen Veliger liegt hinter dem Kopf das Larvalherz. Beim metamorphose-
bereiten Pediveliger ist das Larvalherz meist nicht mehr aktiv, und das im Hinterende der
Mantelhohle gelegene Aduitherz pumpt das Blut durch den Kérper.

Die Larven fithren ein vollig vom benthischen, erwachsenen Tier unterschiedliches
Leben. Das planktotrophe Dasein kann mehrere Monate dauern und stellt damit einen
wesentlichen Abschnitt im oft nur etwa ein Jahr wihrenden Leben dieser kleinwiichsigen,
meist tropischen Schnecken dar. Die heute lebenden Arten der Triphoroidea sind bei
weitem noch nicht hinreichend bekannt. Es 1aflt sich jedoch dennoch schon belegen, daff
verwandte Arten wahrend des Tertidrs lebten und daff auch in der oberen Kreide dhnliche
Schnecken existierten (Abb. 37, 39). Dann allerdings wird die Abgrenzung zu méoglichen
Vertretern der Janthinoidea sowie der Zygopleuroidea zunehmend schwieriger.

Janthinoidea von heute bis zur Kreide

Janthinoidea umfassen die benthischen Epitoniiden und die planktonischen Janthinidae.
Beider Nahrung besteht aus Coelenteraten. Gréfiere Arten der Epitoniiden fressen Antho-
zoen, indem sie ihre riisselartige Schnauze in das Gewebe ihres Opfers versenken und davon
bis zum Tode des Tieres fressen. Andere Epitoniiden leben sogar im Inneren ihrer Opfer
und parasitieren an ihm, ohne es dabei umzubringen (Abb. 52).

In der heutigen Gruppe der Epitoniidae finden wir vornehmlich Arten mit turmférmi-
gem Gehiuse. Die Gestalt der Schale sowie ihre Skulptur liefern die wichtigsten Merkmale,
auf der die Klassifikation der lebenden Epitoniiden basiert (Wenz 1940; KiLsurn 1985).
Zumeist liegen verschiedenartige axiale Rippen vor, die von feinen Spiralrippen gekreuzt
sein kénnen. Selten sind Spiral- und Axialrippen gleich stark, oder es treten auch nur
Spiralrippen auf.

Epitoniidae (= Scalidae) lassen sich ohne alle Schwierigkeiten von heutigen Formen
ausgehend durch das Tertiar hindurch bis in die Kreide verfolgen. Von dort an allerdings
wird der Bericht in der Literatur verworren, obwohl es eine Kontinuitit hochkegeliger
Gehiuse mit vielen Windungen iiber Jura und Trias hinein bis in das Paliozoikum gibt.
Allerdings werden die betreffende Arten der Tradition gemifl zumeist den Loxonenmatoi-
dea zugeordnet,

Die Skulptur der Larvalschale der hiufigsten Vertreter der Epitoniidae ist jener der
Janthinidae dhnlich, auch wenn die Gehiuse der Larven letzterer etwas kiirzer und runder
sind (BANDEL 1991). Meist folgt auf die Embryonalschale, die etwa eine Windung umfafit,
die aus mehreren Windungen bestehende Larvalschale, auf der regelmafige axiale Rippen als
Skulptur dominieren. Der Miindungsrand des Larvalgehiuses bleibt bei rezenten Arten
meist glatt.

Der Veliger schwimmt mit zweilobigem Velum, bei welchem die Fliigel wie bei Veligern
der Triphoroidea oder Cerithioidea unterschiedlich groff sind. Der grofiere Fligel wird tiber
der Schale gehalten, wihrend der kleinere vor der Miindung ausgestreckt ist (BANDEL 1991).
Die Schwimmhaltung ist ganz stabil, obwohl bei den meisten Epitoniidenlarven kein
Vorsprung in der Miindungsauflenlippe die Fliigelbasen des Velums in ihrer Lage unterstiitzt.
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Boucuers (1976) Abbildung der frihontogenetischen Schale der rezenten Art Epito-
nium formosissimum zeigt eine Schale, wie sie SonL (1960: Taf. 6, Fig. 21-24) als Loxone-
matide A und B aus der Oberkreide des SE der USA abgebildet hat. Wahrscheinlich stellen
diese fossilen Jugend-Gehiuse nur die Jugendstadien von Acirsa-Arten dar, die SoHL (1964:
Taf. 51, Fig. 14-16; 29—-30) aus diesen Schichten beschrieb. Dockery (in prep.) weist die in
Abb. 43 dargestellte Art aus dem obercampanen Coffee Sand von Mississippi der Epitonii-
den-Gattung Eccliseogyra zu. Eine sehr ahnliche Larvalschale, die aber auf einer mit
einfachen Axialrippen gegliederten Jugendschale aufsitzt, stellt Abb. 44 dar. Dieses ebenfalls
aus dem oberen Campan von Mississippi stammende Fossil konnte leicht mit einem
Vertreter der Protorculidae der Trias verwechselt werden. Acirsa wadei CossMANN aus der
Ripley Formation, die dankenswerterweise von NorMan~ SoHL zur Untersuchung uber-
lassen wurde, ist in Abb. 46 dargestellt. Fine grofe Ahnlichkeit besteht zu Acirsa sp. aus
dem Maastricht der Ripley Formation in Tennessee (Abb. 47) und einer Larve aus dem
Coffee Sand von Mississippi (Abb. 45). Auch aus der unteren Kreide Polens konnte
ScHRODER (1991) ahnliche Larvalgehause belegen (Abb. 342).

Im Eozin von Texas (Claibornian am Brazos River bei College Station), wie im Eozin
der Nordpyrenien (Lutet von Gan bei Pau) sind Epitoniiden, die der Gattung Opbhalia
zugewiesen werden, mit einer Larvalschale versehen, die zwischen Protorculiden und
Epitoniiden vermittelt (Abb. 34b, 49, 50), da hier ein Miindungsvorsprung vorhanden ist.

Iphitus tuberculatus besitzt eine Larvalschale, welche jener von Nystiella aus Atlantik
vor der nordamerikanischen Kuste sehr dhnelt (BoucHeT 1967) (Abb. 51). Wie bei Protor-
cula und der Ampezzoplenra-Larve sind hier zwischen den Radialstegen feine Spiralstreifen
entwickelt. HErnOLZ (1990) beschrieb Larvalschalen aus dem Karbon des Ruhrgebietes, die
weitgehend jenen der meisten rezenten Vertreter der Gattung Epitonium entsprechen und
nur feine Axialfurchen besitzen (RoBerTSON 1983, 1985; BANDEL 1991).

Wo stehen Loxonematoidea im System der Schnecken?

Der Vergleich der friihontogenetischen Gehiuse aus der Trias mit solchen aus jiingeren
Schichten sowie von rezenten Arten der Triphoroidea und Janthinoidea legt nahe, daff
zumindest Teile der Loxonematoidea keineswegs ausgestorben sind. Auch stehen sie weder
den Murchisonioidea noch den Cerithioidea verwandtschaflich sonderlich nahe.

Zur Erliuterung der Begriffe aus dem systematischen Einteilungsprinzip wird eine
hierarchische Gliederung der Sektion der Ctenoglossa unter den Gastropoden vorgeschla-
gen. Sie kann noch keinen Anspruch auf Allgemeingiiltigkeit geltend machen, solange nicht
die vielen fossilen Formen ausfihrlich revidiert und neu beschrieben sind. Es handelt sich
hierbei vielmehr um ein Arbeitskonzept, in welchem die vielen neuen Méglichkeiten der
Gliederung Haszprunagrs (1988) sowie PoNDER & WAaRENs (1988) mit eigenen Daten
verkniipft sind.
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Mollusca Cuvier 1795
Conchifera GEGENBAUR 1878
Gastropoda Cuvier 1797
Caenogastropoda Cox 1959
Ctenoglossa Gray 1853

1. Zygopleuroidea nov. 3. Janthinoidea Gray 1853
a) Pseudozygopleuridae Knigur 1930 a) Epitoniidae BErrY 1910
b) Zygopleuridae WeNnz 1938 b) Janthinidae Lamarck 1812
c) Protorculidae nov. 4. Eulimoidea TroscHEL 1853

2. Triphoroidea Gray 1847
a) Triphoridae Gray 1847
b) Cerithiopsidae H. & A. Apams 1853

Mesogastropoda
1. Truncatelloidea/Littorinoidea 4. Stromboidea
2. Cerithioidea FLEMING 1822 a) Hemizyga-Gruppe

b) Aporrhaidae MOrcH 1852
c) Strombidae RAFINESQUE 1815
etc.

3. Loxonematoidea KokeN 1889
a) ?Loxonematidae KokeN 1889
b) Polygyridae nov.

Es bleibt also noch abzuwarten, wie das frithontogenetische Gehiuse einer silurischen-
devonischen Loxonema aussieht. Solange der Apex der Typusart Loxonema sinuosa weitge-
hend unbekannt bleibt, ist dieser Verwandtschaftskreis innerhalb der Schnecken unsicher.
Das Larvalgehiduse von Pseudozygoplenra, Protorcula, Zardinistylus, Zygoplewra und
Ampezzopleura belegt, daf die auf diesen Gattungen basierenden taxonomischen Einheiten
der Loxonematoidea den Ctenoglossa angegliedert werden kénnen. Damit ist dieser Zweig
der Caenogastropoda bis in das Karbon hinein belegt, und es spricht viel dafiir, daf§ die
Geschichte dieser Gruppe noch weiter zurickreicht.

Die Geschichte der Ctenoglossa im Mesozoikum ist noch so lickenhaft bekannt, daf§
eine dauerhafte Bewertung noch nicht erfolgen kann. In Formen wie jener »Opalia« aus
dem Eozin des Brazos River in Texas (Abb. 34b), einer Epitoniide mit Larvalhaken aus dem
Obercampan von Mississippi (Abb. 43) sowie einer vermeintlichen Epitoniide aus dem
Eozin von Gan (Abb. 49, 50) und der der Gattung Sezla (Cerithiopsidae) zugeordneten Art
aus dem Coffee Sand (Obercampan), deren Larvalschale jenem der Pseudozygopleuroidae
hnelt (Abb. 48), kann man den Ubergang der Merkmale der Gruppen untereinander
aufzeigen. Seila adamsi (H.C. Lea 1845) aus der Karibischen See weist hingegen ein
Larvalgehiuse auf, wie es in der Cerithiopsidenlarve in Abb. 22 dargestellt ist. Damit bleibt
noch unklar, ob der Vertreter der Gattung Seila aus der Kreide hinsichtlich des Teleocon-
ches der heutigen Seila konvergent ist oder ob sich innerhalb der Gattung seither die Gestalt
der Larvalschale verindert hat.

Aus der Gestalt des Teleoconches lifit sich ableiten, dafl auch die Lebensweise der
karbonischen und triadischen Ctenoglossa sich nicht wesentlich von jener ihrer rezenten
Vertreter unterschieden hat. Es treten in dieser Gruppe mit Helminthozyga aus dem
Oberkarbon entrollte Formen auf, die wie heutige Epitoniiden mit dhnlicher Gehiusegesralt
im Innern von groferen Coelenteratenkolonien gelebt haben kénnten (Abb. 52), mit einem
Vertreter der Gattung Allostrophia lebten in der St. Cassian-Zeit der Trias linksgewundene
Formen, die eine den Triphoriden dhnliche Lebensweise im Inneren von Schwimmen
gefihrt haben konnten.
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Abb. 52. In der etwa 7 mm hohen Schale der Epitoniide
Cycloscala byalina (Sowersy 1844) aus dem Pazifik haben
die Windungen keinen Kontakt mehr zueinander. Die
Schnecke lebt im Inneren ihres Wirtstieres, wie wohl auch
die karbonische Helminthozyga der Pseudozygopleuridae.

Fig. 52. The epitoniid Cycloscala hyalina (SOWERBY 1944), a
parasite from the Indo-Pacific, lives within its host and the
whorls that follow the larval shell are disconnected from
each other like in the Pennsylvanian Helminthozyga.

Als noch unsicher kann der Bezug der Polygyriniden zu den anderen Formen mit
dhnlich rundlich tonnenférmigen Larvalgehiusen gelten. Eine interessante Moglichkeit
wire eine Beziehung zu den Stromboidea, welche eine neue Bewertung dieser mit Beginn
des Jura so deutlich in Erscheinung tretenden Gruppe der Mesogastropoden eréffnet. Ganz
sicher gehoren Polygyrina nicht in den engeren Verwandtschaftkreis der Ctenoglossa.

Cassianozyga kann hingegen mit einiger Wahrscheinlichkeit in die Vorfahrenschaft der
Stromboidea eingeordnet werden. C. seelandica verkniipft diesen Abschnitt der Mesoga-
stropoda mit paliozoischen Vorliufern, die in der Gattung H emzzyga schon wihrend des
Unterkarbons lebten (Yoo 1988), und mit mesozoischen Formen, wie in der jurassischen
Gattung Dicroloma und der kretazischen Gattung Anchura der Aporrhaidae vertreten sind.
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