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Fossile Clausilien, VI.

Die posteozinen tertidren Clausilien
Mittel- und West-Europas.

Von

HartMUT NORDSIECK,
Villingen-Schwenningen.

Mit 1 Abbildung und 3 Tabellen.

Résumé Dans la sixiéme partie de la série concernant les clausiliidés fossiles les
résultats des recherches sur les clausiliidés tertiaires post-éocénes d’Europe centrale et
occidentale sont présentés. Toutes les especes connues sont classifiées 4 I'aide du systéme
déja proposé pour les espéces récentes. Des notes sur la répartition en sous-familles et
sur les sous-familles Serrulininae, Eualopiinae et Clausiliinae s’ensuivent; simultanément
les unités taxinomiques Constrictinae n. subfam. (genre-type Constricta O. BOETTGER)
et Serrulastra (Serrustigma) n. subgen. (espéce-type polyodon REuss) sont décrites. De
plus la répartition stratigraphique des espéces est présentée dans une synopsis chrono-
logique. Des conclusions importantes concernant ’évolution des clausiliidés sont ajou-
tées.

Nach einer bedeutenden Erweiterung der Kenntnis fossiler Clausilien, die
zu zahlreichen Neubeschreibungen fithrte (vgl. V, 1981), wird im vorliegenden
Teil der Serie eine Zusammenfassung der bisher gewonnenen Erkenntnisse zum
System und zur zeitlichen Verbreitung der posteozinen tertiiren Clausilien
Mittel- und West-Europas gegeben, die als Basis fiir weitere diesbeziigliche
Arbeiten dienen soll.

I.System.

Das folgende System enthilt alle Taxa posteoziner tertiirer Clausilien des
Untersuchungsgebiets bis zum Artniveau, deren Zugehorigkeit verhiltnismiflig
gesichert ist. Zur Unterfamilien-Gliederung und der Zuordnung der Taxa zu
den Unterfamilien sei auf das System der rezenten Clausilien verwiesen (H.
NoRrDSIECK 1978a); weitere Erliuterungen zur Unterfamilien-Gliederung finden
sich in Anm. 1. Die Gattungen sind nach der vermuteten Verwandtschaft, die
Untergattungen und Arten chronologisch geordnet. Bei den Gattungen ist das
zeitliche Vorkommen?), bei den Arten der Locus typicus angegeben, so daf} der

1) Zur verwendeten stratigraphischen Gliederung vgl. Abschn. IT dieser Arbeit.
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Bezug zur folgenden stratigraphischen Ubersicht hergestellt ist. Die von mir
untersuchten Arten sind mit * gekennzeichnet, zweifelhafte Arten in Klammern
aufgefiihrt. Die Typusarten erscheinen gesperrt.

Serrulininae ForcarT 1935.

Hierzu Anm. 2.

Serrulella H. Norpsieck (in ZmcH) 1978.

U. Miozin — O. Pliozin.

schwageri (O. BOETTGER 1877)* (U. Miozin, Tuchofice); clessini (O. BOETTGER
1877)* (O. Miozin, Undorf); andreaei H. Norpsieck 1981* (O. Miozin, Oppeln);
maultiplicata H. NorpsIEck 1981% (O. Miozin, Oppeln); michelottii (MicuauD 1862)%
(O. Pliozin, Hauterives); ¢t r# ci (H. Norpsieck 1972)* (O. Pliozin, Frechen-Fortuna).

Serrulastra H. NorDsIECK 1981.
U. Miozin — O. Pliozin.

Serrulastra (Serrulastra) s.s.

amphiodon (Reuss 1860)* (U. Miozin, Tuchotice); laevissima H. NoRDSIECK
1981* (O. Miozidn, Oppeln); michaundi H. Norpsieck 1981% (O. Pliozin, Celleneuve).

Serrulastra (Serruplica) H. Norpsieck 1981.

falkneri H. Norpsieck 1981* (O. Miozin, Oppeln); ptycholarynx (O.BoerT-
GER 1877)* (O. Miozén, HruSovany); trolli H. Norpsick 1981% (O. Miozin, St. Veit
a. d. Triesting); brandti (ScHUTT 1967)* (O. Miozin, Hollabrunn).

Serrulastra (Serrustigma) n. subgen.
polyodon (Reuss 1860)* (U. Miozin, Tuchotice).

Nordsieckia Truc 1972.

U. Pliozin — O. Pliozin.

pontica LUEGER 1978% (U. Pliozin, Eichkogel); fischer: (MicHaup 1862)* (O.
Pliozidn, Hauterives).

Serruluna H. NorpsiEck 1981.
O. Pliozin.
anodon H. Norpsieck 1981* (O. Pliozin, Sessenheim).

Laminiferinae (Wenz 1923) ZiLcH 1960.

Laminifera O.BOETTGER 1863.
M. Oligozin — rezent.

Laminifera (Laminifera) s.s.

flexidens (O. BOETTGER 1874)* (M. Oligozin, Elsheim); neniaeformis (O. BOETTGER
1874)* (M. Oligozin, Elsheim); rhombostoma (O. BOETTGER 1863)* (O. Oli-
gozin, Hochheim-Florsheim); mattiaca Wenz 1914% (O. Oligozin, Hochheim-Flors-
heim); excellens Jooss 1927 (O. Oligozin, Hochheim-Flérsheim); didymodus (O. BoETT-
GER 1863)* (O. Oligozin, Hochheim-Fl6rsheim); [abnormis (O. BoETTGER 1863)% (O.
Oligozin, Hochheim-Fl5rsheim)]; minutissima Fiscuer 1922% (U. Miozin, Budenheim);
mira (SLAVIK 1869)* (U. Miozin, Tuchotice).
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Laminifera (Laminiplica) H. Norpsieck 1978.

meini TRuc 1972 (O. Pliozin, Celleneuve); villafranchiana (Sacco 1886) (O. Plio-
zin, Villafranca d’Asti); cesseyensis H. Norpsieck 1978* (O. Pliozin, Cessey-
sur-Tille).

Polloneria Sacco 1886.
O. Pliozin.
pliocenica (Sacco 1886) (O. Pliozin, Fossano).

Systematische Stellung von Baboria CossMANN 1898 [slaviki (BaBOR 1897) (U. Miozin,
Tuchoftice)] fraglich.

Eualopiinae H. Norpsieck 1978.

Eualopia O.BOETTGER 1877.

U. Miozin.

Hierzu Anm. 3.

kinkelini (O. BoETTGER 1885)* (U. Miozin, Offenbach); eckingensis (SANDBERGER
1874)* (U. Miozin, Eggingen); bulimoides (THoMAE 1845)* (U. Miozdn, Wies-
baden).

Constrictinae n.subfam.

Constricta O.BOETTGER 1877.

O. Oligozin — U. Miozidn (O. Miozin?).

ulicnyi (Krixa 1891) (O. Oligozin, Dvérce); ko c hi (O. BoETTGER 1877)* (O. Oli-
gozin, Hochheim-Flérsheim); collarifera (O. BoETTGER 1877)* (O. Oligozin, Hochheim-
Florsheim); tenuisculpta (REUSs 1860)* (U. Miozin, Tuchofice).

Regiclausilia H. Norpsieck 1981.
O. Miozin.
patula H. Norpsieck 1981%* (O. Miozin, Oppeln).

Alopiinae A.J Wacner 1913,
Cochlodina FErussac 1821.

U. Miozin — rezent.

Cochlodina (Miophaedusa) H. Norpsieck 1972.

perforata (O.BoerTeER 1877)* (U. Miozin, Tuchofice); oppoliensis H. Norp-
sieck 1981% (O. Miozin, Oppeln).

Cochlodina (Cochlodina) s.s.

laminata (MoNTAGU 1803)% (rezent).

Mentissoideinae LinpDHOLM 1924 (1922).

Emarginaria O.BOETTGER 1877.

O. Miozin — O. Pliozin.

schaefferiana (O.BoETTGER 1877)* (O. Miozin, Undorf); cuvieri (DELAFOND
& DertreT 1893) (O. Pliozin, Collonges).
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Clausiliinae.
Hierzu Anm. 4.

Truciella H. Norpsieck 1978.
O. Pliozén.
ballesioi (Truc 1972)* (O. Pliozin, Celleneuve).

Canalicia O.BOETTGER 1863.

O. Oligozin — U. Miozin.

articulata (SANDBERGER 1863)* (O. Oligozin, Hochheim-Florsheim); [protracta
(O. BoETTGER 1863)* (O. Oligozin, Hochheim-Florsheim)]; wetzleri (O. BOETTGER
1877) (U. Miozin, Thalfingen); attracta (O. BoeTTGER 1870)* (U. Miozin, Tuchofice);
[klikai (BaBOR 1897) (U. Miozin, Tuchotice)].

Pseudidyla O.BOETTGER 1877.
O. Miozin.

Psendidyla (Pseudidyla) s.s.

moersingensis (SANDBERGER 1874)* (O. Miozin, Mdrsingen); polyptyx (O.
BoETTGER 1877)* (O. Miozin, Hruovany); gonyptyx (O. BoETTGER 1877)* (O. Miozin,
Grund).

Pseudidyla (Canaliciella) H. Norpsieck 1981.
boettger: H. Norbsieck 1981% (O. Miozin, Oppeln).

Trolliella H. Norpsieck 1981.
O. Miozin.
silesiaca H. Norpsick 1981% (O. Miozin, Oppeln).

Macrogastra HARTMANN 1841.
O. Miozin — rezent.

Macrogastra (Macrogastra) s.s.

voesendorfensis (Pape & THENIUS 1954)* (U. Pliozin, Vésendorf); windobonensis
(Parr & THENIUS 1954)* (U. Pliozdn, Vésendorf); loryi (MicuAUD 1862)* (O. Pliozin,
Hauterives); schlickumi (H. Norpsieck 1972)%* (O. Pliozin, Frechen-Fortuna); dense-
striata (RossMASSLER 1836)* (rezent); multistriata H. Norbsieck 1981% (O. Pliozin,
Sessenheim); sessenheimensis (H. Norpsieck 1974)* (O. Pliozin, Sessenheim).

Clawnsilia DraPaRNAUD 1805.
O. Miozin — rezent.

Clausilia (Clausilia) s.s.

hollabrunnensis (ScHUTT 1967)% (O. Miozin, Hollabrunn); strauchiana H. Norp-
siEck 1972% (O. Pliozin, Frechen-Fortuna); basdoni MicHaup 1862% (O. Pliozin, Hau-
terives); produbia H. Norbsieck 1976% (O. Pliozin, Sessenheim); rolfbrandti (ScHLIK-
xuM 1969)* (O. Pliozin, Cessey-sur-Tille).

Clausilia (Pliodiptychia) H. NorpsiEck 1978.
pliodiptyx H. Norpsieck 1972% (O. Pliozin, Cessey-sur-Tille).
Incertae subfamiliae.
Monoptychia H. NorpsiECK 1972.

O. Pliozin.
monoptyx H. Norbsieck 1972% (O. Pliozin, Cessey-sur-Tille).
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Anmerkungen zum System

Anmerkung 1 (Unterfamilien-Gliederung):

Der taxonomische Wert der verschiedenen Gehiuse-Merkmale fiir die Unter-
familien-Gliederung der Clausilien wurde bereits bei der Aufstellung des Systems
fiir die rezenten Arten erdrtert (H. Norpsieck 1978a). Die Untersuchung aller
verfiigbaren posteozinen Clausilien-Arten und die Herstellung von Aufbruch-
Praparaten von moglichst vielen von ihnen ermdglichte die Einordnung der ent-
sprechenden Gruppen in dieses System. Es wurde bereits frither (IV, 1978¢) dar-
auf hingewiesen, daf} bei allen untersuchten Arten die Subcolumellaris wie bei
den rezenten europiischen Clausilien innen auf der Spindel bleibt, d. h. daf es
keine posteozine Gruppe gibt, die zu den Phaedusinae gehort. Im einzelnen er-
gab die Untersuchung folgendes:

1) Die bisher zur Serrulina- bzw. Laminifera-Gruppe gestellten Arten gehs-
ren zu den entsprechenden Unterfamilien, deren Diagnosen bereits frither (H.
Norpsieck 1978a) gegeben wurden. Die entsprechend untersuchten Arten stim-
men in der Ausbildung der inneren Lamellenteile weitgehend mit den rezenten
Arten iiberein.

2) Die Untersuchung von Aufbruch-Priparaten von Eualopia und Con-
stricta ergab, daf} beide Gruppen in der Ausbildung der Lamellen den apostro-
phen Gruppen ihneln. Die Unterlamelle reicht viel weiter nach innen als die
Spiralis; die Subcolumellaris ist nur einfach gebogen, also vom inneren Ende her
verkiirzt. Beide Gruppen kénnen daher keiner der rezenten europiischen Unter-
familien zugeordnet werden. Andrerseits sind sie in den iibrigen Merkmalen so
verschieden, daf} eine Vereinigung in einer Unterfamilie vorliufig nicht méglich
ist. Fiir Enalopia wurde bereits (IV, 1978c¢) eine eigene Unterfamilie aufgestellt.
Es sei noch einmal auf das eigenartige Lunellar dieser Gruppe hingewiesen. Die
Untersuchung aller zur Verfiigung stehenden Formen ergab, daff die Ausbildung
der Spiralis sehr unterschiedlich ist (normal oder fast bzw. vollig fehlend). Fiir
Constricta muf} ebenfalls eine eigene Unterfamilie aufgestellt werden.

Constrictinae n. subfam.

Diagnose: Oberflichenschicht als Strichelung ausgebildet; Nacken
gekielt; Miindungsbildung nicht-apostroph; Mundsaum nicht gefiltelt; Ober-
lamelle mit Spiralis verbunden; Unterlamelle der Spindel genihert, tief endend,
Subcolumellaris innen auf der Spindel bleibend; Lunellar vom Lunella-Typ.

Aufler Constricta diirfte Regiclausilia zu dieser Gruppe gehdren (vgl. V,
1981).

3) Die bereits (IV, 1978c) vermutete Zugehdrigkeit von Miophaedusa zu
Codblodina, also zu den Alopiinae, konnte durch die Entdeckung einer ober-
miozinen Cochlodina-Art, die Gemeinsamkeiten mit der Typusart aufweist,
bestitigt werden (vgl. V, 1981).

4) Die bisher (IV, 1978c) mit Fragezeichen zu den Mentissoideinae oder
Baleinae gestellte Emarginaria hat, wie eine genaue Untersuchung der Typusart
zeigte, auffallende Ahnlichkeit mit Elia (Mentissoideinae), kann also zur glei-
chen Unterfamilie gestellt werden. Die Oberlamelle ist von der Spiralis getrennt,
nicht mit dieser verbunden, wie von O. BOETTGER (1877) angegeben.
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5) Die Einordnung von Canalicia und Pseudidyla bei den Clausiliinae
konnte, wie bereits (IV, 1978c) erwihnt, durch die Untersuchung der inneren
Lamellenteile bestitigt werden. Bei beiden endet die Spiralis tiefer als Unter-
lamelle und Subcolumellaris, die etwa gleich tief enden; alle Lamellen reichen
allerdings meist weiter nach innen als bei den rezenten Gruppen der Unter-
familie. Pseudidyla unterscheidet sich in diesem Merkmal von der sonst dhnlichen
Bulgarica (Baleinae), bei der Spiralis und Unterlamelle etwa gleich tief enden;
sie hat so viele Gemeinsamkeiten mit Clausilia (z. B. Ausbildung von Lamellen
und Clausiliumplatte), daf} die Zugehorigkeit zu den Clausiliinae nicht mehr
zweifelhaft ist.

Anmerkung 2 (Serrulininae):

Voraussetzung fiir eine Untersuchung der fossilen Arten der Serrulininae,
die wegen ihrer Bedeutung in neogenen Ablagerungen dringend erforderlich
war, ist die Kenntnis der rezenten Gruppen, deren Revision bereits verdffent-
licht wurde (H. Norpsieck 1978b). Die Bearbeitung der fossilen Arten muflte
allerdings vorldufig auf die Arten Mittel- und West-Europas beschrinkt bleiben.
Das Ergebnis dieser Bearbeitung 138t sich wie folgt zusammenfassen: Die fossilen
Arten des genannten Raums unterscheiden sich von allen rezenten Gattungen,
so auch von Serrulina und Pravispira, so weitgehend, daf} sie diesen nicht zu-
geordnet werden kénnen. Die meisten Arten, darunter alle miozinen und viele
pliozine, gehoren zu einer Gruppe, da sie in der Ausbildung von Lamellen und
Lunellar weitgehend iibereinstimmen. Im Gegensatz zu den meisten rezenten
Gruppen fehlt diesen Formen (soweit entsprechend untersucht) der Lamellenteil
der Subcolumellaris, so daff diese weniger weit nach innen reicht als die beiden
anderen Lamellen. Die Gruppe lif}t sich nach Ausbildung von Unterlamelle und
Clausiliumplatte in zwei Gattungen gliedern, Serrulella und Serrulastra; die
letztere kann nach Ausbildung der Unterlamelle in zwei Untergattungen geteilt
werden (vgl. V, 1981). Fiir die ebenfalls zu dieser Gattung gehérige polyodon
muf} eine weitere Untergattung aufgestellt werden.

Serrulastra (Serrustigma) n. subgen.

Namengebung kombiniert aus Serrulina und stigma (= Mal, nach der kenn-
zeichnenden Gaumenfalte).
Typusart Clausilia polyodon Reuss 1860.

Diagnose WieSerrulastra (Serruplica), aber Clausiliumplatte schmaler,
unten verbreitert, nicht gebuchtet.

Die iibrigen pliozinen Arten unterscheiden sich von der genannten Gruppe
so sehr, daf} sie als weitere Gattung Nordsieckia bzw. Serruluna aufgefafit wer-
den miissen. Die Unterschiede der fossilen Gruppen der Unterfamilie sind in
Tabelle 1 zusammengefafit.

Anmerkung 3 (Enalopia):

Fiir eine Revision der Gattung Eualopia bendtigt man ein umfangreicheres
Material, als mir zur Verfiigung stand. Als vorldufiges Ergebnis der Bearbeitung
148t sich folgendes sagen: Die Vereinigung von bulimoides und eckingensis zu
einer Art erscheint mir unbegriindet, solange letztere nicht besser bekannt ist.
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Von der von O. BoeETTGER (1909) zu Unrecht mit ihr vereinigten Form von
Budenheim unterscheidet sie sich durch Miindungsform (Miindung gleich hoch
wie breit) und Ausbildung der Unterlamelle (ohne Kndtchen). Die Budenheimer
Form steht vielmehr der moguntina nahe, die ebenfalls Spiralis (allerdings nur
angedeutet) und Unterlamellen-Knotchen aufweist (O. BOETTGER 1877). Beide
kénnen wie die iibrigen Formen der Hydrobien-Schichten zur Art bulimoides
zusammengefaflt werden, solange das Verhiltnis von Formen mit und ohne
Spiralis nicht geklirt ist. Die kinkelini aus den Cerithien-Schichten unterscheidet
sich von bulimoides durch geringere Grofie und, soweit erkennbar, schwichere
Lamellen und Falten (besonders obere Gaumenfalte und Subcolumellaris); sie
sollte ebenfalls vorlaufig als eigene Art aufgefaflt werden.

Anmerkung 4 (Clausiliinae):

Die Systematik der fossilen Arten der Unterfamilie mufite revidiert werden,
weil die Unterschiede der zugehdrigen Gattungen bisher nicht ausreichend be-
kannt waren. Sie werden deshalb in Tabelle 2 zusammengestellt.

Tabelle 2. Unterschiede der fossilen Gruppen der Unterfamilie Clausiliinae.

Subcolumellaris Lunellar Clausiliumplatte
Canalicia vorn wenig gebogen abgeschwicht, unten ohne
obere Gaumenfalte Auflenecke

und Lunella,
mit abgetrennter

Sulcalis
Pseudidyla vorn gebogen abgeschwicht, unten mit
obere Gaumenfalte, Auflenecke

Lunella und Basalis,
meist ohne Sulcalis

Trolliella vorn wenig gebogen nicht abgeschwicht, unten ohne
sonst wie vorige Auflenecke
Macrogastra vorn gebogen nicht abgeschwiche, unten ohne
bis stark gebogen obere Gaumenfalte Auflenecke
und Lunella,
meist mit

verbundener Sulcalis,
z.'T. mit vorderer
unterer Gaumenfalte

Clausilia vorn gebogen, nicht abgeschwiche, unten meist mit
z. T. stark gebogen obere Gaumenfalte Auflenecke
und Lunella,
meist mit

verbundener Sulcalis,
mit vorderer
unterer Gaumenfalte
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Die Gattungen lassen sich nach ihrer zeitlichen Verbreitung in eine Reihe
ordnen, in der der Gehiduse-Verschlufl besonders durch Umbildung des Lunellars
verbessert wird. Die urspriingliche Form des Lunellars (obere Gaumenfalte,
Lunella, Basalis, abgetrennte Sulcalis, wenn vollstindig) ist bei Canalicia und
der Psendidyla-Gruppe ausgebildet, wihrend Macrogastra und Clausilia ein
verandertes Lunellar (obere Gaumenfalte, Lunella, verbundene vordere und
hintere untere Gaumenfalte, wenn vollstindig) besitzen. Die Ausbildung des
Lunellars bei manchen Pseudidyla-Arten (besonders boettgeri) zeigt, dafl die
untere Gaumenfalte von Macrogastra und Clausilia der verlingerten Sulcalis
von Psendidyla homolog ist, die vordere untere Gaumenfalte also nicht der
Basalis entspricht. Die hintere untere Gaumenfalte sollte bei Clausiliinae daher
nicht als Subclaustralis, sondern als Sulcalis bezeichnet werden. Der Ubergang
vom einen zum anderen Lunellar ging im oberen Miozin vor sich und hing
moglicherweise mit einem trockener werdenden Klima dieser Zeit zusammen.

IT1 Stratigraphische Ubersichrt.

Die bisher fiir kontinentale Mollusken benutzte stratigraphische Gliederung
geht auf Einheiten zuriick, die fiir marine Ablagerungen geschaffen wurden. Die
Verwendung fiir kontinentale Fundstellen ist problematisch, weil eine Korrela-
tion kontinentaler Ablagerungen mit marinen nur in seltenen Fillen mdglich ist.
Zusitzlich kann sie irrefithrend oder gar falsch sein, wenn die verwendeten Ein-
heiten aus anderen Ablagerungsrdumen stammen (wie z. B. Aquitanium) und
sich obendrein zumindest z. T. auf andere Zeitriume beziehen (wie z. B. Torto-
nium). Der Versuch der Siugetier-Paldontologen, die Siugetier-Fundstellen in
die neue regionale Gliederung der zentralen Paratethys einzuordnen, blieb vor-
liufig im Ansatz stecken (vgl. Cicua, Fanrsuscu & Fejrar 1972). Regionale
Gliederungen haben ohnehin den Nachteil, daf} sie nur im zugehdrigen Ablage-
rungsraum verwendet werden konnen. Daher wurde von den Siugetier-Pali-
ontologen bereits wenige Jahre spiter eine eigene Stufengliederung des euro-
paischen kontinentalen Tertidrs erarbeitet, die auf einer Abfolge bestimmter
Bezugslokalititen mit gut untersuchten Siugetier-Faunen beruht (vgl. MEIN
1975, FarLBUSCH 1976). Eine Anwendung dieser Stufengliederung fiir die konti-
nentalen Mollusken ist jedoch nicht ohne weiteres moglich, weil viele Mollusken-
Fundstellen, die keine oder nur stratigraphisch unbedeutende Siugetier-Reste
erbrachten, nicht mit ausreichender Sicherheit eingeordnet werden kdnnen. Daher
wird in der vorliegenden Arbeit eine vorliufige grobere Gliederung verwendet,
die auf der bekannten Epochen-Gliederung mit der bisher bei kontinentalen
Faunen iiblichen Begrenzung beruht. In der folgenden stratigraphischen Uber-
sicht werden die entsprechenden Stufen beibehalten; der Bezug zur neuen Stufen-
gliederung des kontinentalen Tertiirs wird hergestellt, indem die zugehsrigen
stratigraphischen Einheiten fiir jede Stufe angegeben werden. Fiir eine genauere
Zuordnung von Fundstellen zu den siugetierpaliontologisch definierten Zonen
(Neogene Mammalia-Einheiten = NM) sei auf MEeIN (1975) verwiesen.

Die folgende Ubersicht enthilt eine Zusammenstellung der mir bekannt
gewordenen Clausilien-Fundstellen des Untersuchungsgebiets in chronologischer
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Reihenfolge?). Bei Gruppen zusammengehdriger Ablagerungen sind nur die
jeweils wichtigsten genannt. Fiir jede Fundstelle sind die zugehérigen Arten und
die fiir diese bedeutsame Literatur angegeben. Arten, die ich selbst untersucht
habe, sind mit gekennzeichnet; zweifelhafte Arten stehen in Klammern.

Mittel-Oligozin

(Rupelium, Suevium):

Im Nordlinger Ries an mehreren Stellen Laminifera? sp. (E.-D. MULLER
1972).

Arnegg bei Ulm (Bohnerzkalk): Laminifera? arneggensis (MILLER), sowie
weitere Arten (MiLLER 1907).

Elsheim bei Mainz (Schleichsand): Laminifera flexidens (O. BOETTGER)Y,
neniaeformis (O. BOETTGER)* (O. BOETTGER 1877).

Ober-Oligozin
(Chattium, Arvernium):

Dvérce bei Zatec (Siifiwasserkalk): Constricta nlicnyi (KLiga); Canalicia?
filifera (KLika) (KLika 1891, FRANKENBERGER 1914, WENZ 1918).

Hochheim-Florsheim bei Wiesbaden (Landschneckenkalk): Laminifera rhom-
bostoma (O. BOETTGER)*, mattiaca WENZ*, excellens Jooss, didymodus (O.
BOETTGER)¥, [abnormis (O. BoETTGER)*]; Constricta kochi (O. BOETTGER)*,
collarifera (O. BOETTGER)*; Canalicia articulata (SANDBERGER)*, [protracta

(O. BoeTTGER)*] (O. BOETTGER 1863, 1877, 1904, WENZ 1914, Jooss 1927).

Unter-Miozin
(Aquitanium, Agenium NM 1-2):

Offenbach (Cerithien-Schichten): Eualopia kinkelini (O. BoETTGER)* (O.
BoETTGER 1885).

Eggingen, Thalfingen bei Ulm (Obere Rugulosa-(Thalfinger) Schichten):
Eualopia eckingensis (SANDBERGER)*; Canalicia wetzleri (O. BoeTTGER) (O.
BoETTGER 1877).

Rottenbuch bei Weilheim (Bunte Molasse): Serrulastra? sp.

Wiesbaden, Mainz, Budenheim bei Mainz, Offenbach (Hydrobien-Schichten):
Laminifera minutissima FiscHER*; Eualopia bulimoides (THoMaE)* (O. BoETT-
GER 1877, 1908, 1909, FiscHER 1922).

Theobaldshof bei Tann i. d. Rhén (Braunkohlenton): Laminifera mira (SLa-
vik)?; Eunalopia bulimoides (THoMAE)? (FiscHER & WENz 1915).

2) Die chronologische Anordnung der Ablagerungen, die naturgemif nur vorldufigen
Charakter haben kann, ist das Ergebnis des Studiums der angegebenen und weiterer Lite-
ratur, das durch miindliche und schriftliche Mitteilungen mehrerer Fachkollegen erginzt
wurde. In diesem Zusammenhang bin ich besonders G. FaLkner und H. GarL (Miinchen),
F. RoeL und J. LuEGeR (Wien) und O. Fejrar (Prag) zu Dank verpflichtet.
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(Burdigalium, Orleanium NM 3):

Tuchotice bei Zatec (Stilwasserkalk): Serrulella schwageri (O. BOETTGER)Y,
Serrulastra amphiodon (REuss)*, polyodon (REUsS)*; Laminifera mira (SLa-
VIK)¥, ?slaviki (BABOR); Constricta tenuisculpta (Reuss)*; Cochlodina perforata
(O. BoETTGER)*; Canalicia attracta (O. BOETTGER)?, [klikai (BaBOR)] (REUSS
1860, O. BoerTGER 1877, KLIKA 1891, BABOR 1897, FRANKENBERGER 1914,
WENZ 1918).

Ober-Miozin

(» Tortonium®, Orleanium/Astaracium NM 5-6):

P&ttmes bei Schrobenhausen (Obere Siilwasser-Molasse): Psexdidyla moer-
singensis (SANDBERGER )¥.

Adelschlag bei Eichstitt (Obere Stiflwasser-Molasse): Serrulella clessini (O.
BOETTGER)*; Psendidyla moersingensis (SANDBERGER)™.

Undorf bei Regensburg (Braunkohlenton): Serrulella clessini (O. BOETT-
GER)*; Emarginaria schaefferiana (O. BOETTGER)*; Pseudidyla moersingensis
(SANDBERGER)* (O. BOETTGER 1877).

Morsingen bei Riedlingen (Silvana-Schichten): Psesdidyla moersingensis
(SANDBERGER)*, [?undatistria (O. BOETTGER)] (O. BOETTGER 1877).

Jettingen b. Glinzburg (Obere Siiflwasser-Molasse): Psexdidyla moersingensis
(SANDBERGER)™.

Rein bei Graz (Braunkohlenton): Cochlodina? gobanzi (PENECKE); Pseudi-
dyla? standfesti (PENECKE) (PENECKE 1891).

Hrusovany bei Mikulov (Untere Lagenidenzone, Meeressand): Serrulastra
ptycholarynx (O. BOETTGER)*; Psendidyla polyptyx (O.BoeTTGER)* (O.BOETT-
GER 1877, H. Norpsieck 1981).

Grund bei Wien (Untere Lagenidenzone, Meeressand): Psexdidyla gonyptyx
(O. BoetTGER)* (O. BoETTGER 1877, H. NoORDSIECK 1981).

Zandt bei Ingolstadt (Obere Siiflwasser-Molasse): Psexdidyla moersingensis
(SanDBERGER)* (O. BOETTGER 1877).

Sandelzhausen bei Mainburg (Obere Siiflwasser-Molasse): Psexdidyla moer-
singensis (SANDBERGER)* (GaLL 1972).

Giindlkofen bei Landshut (Obere Siiff wasser-Molasse): Serrulastra ptychola-
rynx (O. BOETTGER)*; Pseudidyla moersingensis (SANDBERGER)* (H. NoRDSIECK
1981).

Koniglich Neudorf (Nowa Wie§ Krélewska) bei Oppeln (Opole) (Land-
schneckenmergel): Serrulella andreaei H. Norpsieck®*, multiplicata H. Norp-
SIECK*, Serrulastra laevissima H. Norpsieck®, falkneri H. Norpsieck*; Con-
stricta cf. tenuisculpta (REuss)*, Regiclansilia patula H. Norbsieck*; Cochlo-
dina oppoliensis H. NorDSIECK*; Psendidyla boettgeri H. Norpsieck*, Trol-
liella silesiaca H. Norpsieck*® (H. Norpsieck 1981).

St. Veit a. d. Triesting (Landschneckenmergel): Serrulastra trolli H. Norp-
sieck* (TroLL 1944, H. NorpsiEck 1981).

(Sarmatium, Astaracium NM 7-8):

Hollabrunn bei Wien (Rissoen-Schichten): Serrulastra brandti (ScHUTT)*;
Cochlodina oppoliensis H. NorDpsiEck™; Pseudidyla polyptyx (O. BOETTGER)?,
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Macrogastra voesendorfensis (Pare & TuENs)*, Clausilia hollabrunnensis
(ScutrT)* (ScuuTT 1967, H. NoRDSIECK 1981).

Steinheim am Albuch (Siiflwasserschichten): Pseudidyla moersingensis (SaND-
BERGER) (GOTTSCHICK 1920).

Giggenhausen bei Freising (Obere Siilwasser-Molasse): Psexdidyla moer-
singensis (SANDBERGER)*, Clausilia sp.*.

Unter-Pliozidn
(Pannonium, Vallesium NM 9-10):

Leobersdorf bei Wien (Zone D, Siilwasserkalk): Nordsieckia pontica Lue-
GER* (H. Norpsieck 1981).

Vésendorf bei Wien (Zone E): Macrogastra voesendorfensis (Parp & THE-
N1us)*, vindobonensis (Pare & TueNius)* (Pare & THENIUS 1954, H. Norp-
siEck 1981).

(Pontium, Turolium NM 11-13):

Stammersdorf bei Wien (Zone G): Macrogastra sp.*.

Eichkogel bei Wien (Zone G/H, Siiflwassermergel): Nordsieckia pontica
LukGeRr; Clausilia strauchiana H. NorpsiEck* (LUEGER 1978).

Velm bei Wien (Zone G/H, Stiiwassermergel): Nordsieckia pontica LUEGER®
(LuEGer 1978).

Ober-Pliozin

(Piacentium-Astium, Ruscinium/Villanyium NM 14-17):

Hauterives bei Valence (Siil wassermergel): Serrulella michelottii (MicHauD),
Nordsieckia fischeri (Micuaup)*; Cochlodina? berthaudi (Micuaup); Macro-
gastra loryi (Micuaup), Clausilia bandoni Micaaup (MicHAUD 1862, 1877,
Truc 1972).

Collonges bei Lyon (Stilwassermergel): Emarginaria cuvieri (DELAFOND &
DerEreT) (TRUC 1972).

Celleneuve bei Montpellier (Siiffwassermergel): Serrulella michelottii (Mi-
CHAUD)¥, Serrulastra michandi H. NorpsIECK*, Nordsieckia fischeri (MICHAUD)*;
Laminifera meini Truc; Truciella ballesioi (Truc)*, Macrogastra loryi (Mr-
cHAUD)*, Clausilia bandoni Micaaup* (Truc 1972, H. Norbsieck 1972, 1978,
1981).

Frechen-Fortuna bei Kéln (Siilwasserton): Serrulella truci (H. NORDSIECK)*;
Macrogastra schlickumi (H. NorpSIECK)*, densestriata (RossMASSLER)*, Clau-
silia strauchiana H. NorpsiEck* (H. Norpsieck 1972).

Sessenheim bei Hagenau (Siiflwassermergel): Serruluna anodon H. Norp-
sieck®; Cochlodina laminata (MONTAGU)*; Macrogastra densestriata (RossMAsS-
LER)*, multistriata H. NORDSIECK®, sessenheimensis (H. NorDSIECK)*, Clausilia
stranchiana H. NoORDSIECK™, baudoni MiCHAUD*, produbia H. Norpsieck* (H.
Norbsieck 1974, 1976, 1981).

Villafranca d’Asti (Alluvioni del Villafranchiano): Laminifera villafran-
chiana (Sacco) (Sacco 1886a).
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Fossano bei Cuneo (Alluvioni del Villafranchiano): Serrulella? decemplicata
(Sacco); Polloneria pliocenica (Sacco); Claunsilia? portisii Sacco (Sacco
1886b).

Tassarolo bei Novi Ligure (Alluvioni del Villafranchiano): Codblodina?
prolaminata (Sacco) (Sacco 1889).

Cessey-sur-Tille bei Dijon (Siflwassermergel): Laminifera cesseyensis H.
NorpsiEck®; Macrogastra loryi (MicHAUD)*, densestriata (ROSSMASSLER)?,
Clausilia bandoni MicHAUD®, rolfbrandti (Scurickum)*, pliodiptyx H. Norp-
SIECK™; Monoptychia monoptyx H. Norpsieck* (H. Norpsieck 1972, 1978).

Die zeitliche Verbreitung der posteozinen Clausilien Mittel- und West-
Europas wird zusammenfassend in einem Diagramm (Abb. 1) dargestellt.

Oligoziin Miozin Pliozin
Mittel- Ober- Unter- Ober- Unter- Ober-

Serrulininae

Serrulella

Serrulastra ?
Nordsieckia - ¢+
Serruluna +

Laminiferinae

Laminifera
Polloneria +
Eualopiinace
Eualopia —
Constrictinae
Constricta B —
Regiclausilia +
Alopiinac
Cochlodina

Mentissoideinae

Emarginaria

Clausiliinae
Truciella +
Canalicia —_—
Pseudidyla
Trolliella +
Macrogastra

Clausilia

Incertae subfamiliae

Monoptychia +

Abb. 1. Zeitliche Verbreitung der posteozinen Clausilien Mittel- und West-Europas.
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III1 Folgerungen zur Evolution der Clausilien.

1) Alle posteozinen Clausilien-Gruppen gehtren zu Unterfamilien, die nur
aus Europa bekannt sind; Formen aus heute auflereuropdischen Unterfamilien
kommen nicht vor. Daraus lafit sich schlieflen, dafl die Abtrennung der Phaedu-
sinae und Neniinae von den europaischen Clausilien bereits vor dem Oligozin
stattgefunden hat. Im Ober-Oligozin finden sich neben Arten ausgestorbener
Unterfamilien solche der Laminiferinae und Clausiliinae, im Unter-Miozin zu-
sitzlich solche der Serrulininae und Alopiinae. Alle diese Unterfamilien sind
demnach oligozinen oder prioligozinen Ursprungs. Vertreter der Laminiferinae
sind bereits aus dem Unter-Eozin bekannt (vgl. WeENz 1923), so dafl fiir diese
Unterfamilie sogar priaeozaner Ursprung anzunehmen ist. Oligo- bzw. prioligo-
zine Entstehung der Clausiliinae bedeutet eine entsprechende Entstehung der
zugehdrigen Unterfamiliengruppe (Mentissoideinae, Clausiliinae, Baleinae), da
es sich bei dieser um eine monophyletische Gruppe handeln diirfte (vgl. H. Norp-
SIECK 1978a).

Ein Vergleich der neogenen Clausilien-Faunen mit der rezenten zeigt, daf§
die heute nicht mehr im Untersuchungsgebiet lebenden Unterfamilien entweder
ausgestorben sind (Eualopiinae, Constrictinae) oder als Relikte in unmittelbar
benachbarte Gebiete Europas verdringt wurden (Serrulininae in den pontisch-
l:aspischen Raum, Laminiferinae in die Pyrenien). Auffallend ist, dafl die Alo-
piinae offenbar im gesamten Neogen im Untersuchungsgebiet keine groflere Rolle
spielten als heute; Cochlodina ist im Miozin anscheinend wie heute die einzige
in Mittel-Europa verbreitete Gattung der Unterfamilie. Da im Neogen Siid- und
Siidost-Europas, nach dem heutigen Formenreichtum zu schlieflen, zahlreiche
Gruppen der Unterfamilie gelebt haben miissen, konnte es eine dhnlich deutliche
Faunengrenze zwischen diesem Teil und dem Rest Europas gegeben haben wie
heute.

Nach dem Habitus zu schlieflen, waren alle fossilen Clausilien des Unter-
suchungsgebiets Waldbewohner; felsenbewohnende Arten mit ihrem charakte-
ristisch ausgebildetem Ornament, wie sie heute fiir Siid- und Siidost-Europa
kennzeichnend sind, fanden sich nicht. Die Tatsache, dafl fossile Clausilien in
der Regel aus Siiflwasser-Ablagerungen flacher Regionen stammen, diirfte als
Erklarung dafiir sicher nicht ausreichen.

2) Die meisten fossilen Clausilien-Arten wurden nur innerhalb einer Stufe
gefunden. Sichere Ausnahmen sind Psexdidyla moersingensis und polyptyx,
Cochlodina oppoliensis, Macrogastra voesendorfensis, Nordsieckia pontica, Clan-
silia stranchiana und die rezent noch lebenden Arten Macrogastra densestriata
und Cochlodina laminata, d. h. etwa 10°/ der Arten. Daraus 1488t sich auf eine
verhiltnismifig hohe Evolutionsgeschwindigkeit der Clausilien schlieflen; diese
besitzen also eine weit groflere stratigraphische Bedeutung, als ihnen bisher
zuerkannt wurde. Schitzt man daraus das mittlere Alter einer Clausilien-Art
auf etwa drei Millionen Jahre und nimmt an, daff wihrend des Neogens im
Untersuchungsgebiet etwa gleich viele Arten lebten wie heute (eine Zahl, die
sicher zu niedrig angesetzt ist), so erhilt man fiir diesen Zeitraum eine Artenzahl,
die mehr als zehnmal so grof ist wie die Zahl der bisher gefundenen Arten.

3) Wihrend manche Gruppen wie Laminifera und Serrulella iiber Jahrmil-
lionen eine auffallend konstante Ausbildung des Gehiuses zeigen, lassen sich bei
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anderen Gruppen evolutive Trends beobachten, die auf eine Verbesserung des
Gehiuse-Verschlusses hinauslaufen. In der Gruppe Serruplica ist in der aus dem
Ober-Miozin vorliegenden Reihe falkneri-ptycholarynx-trolli-brandti eine zu-
nehmend stirkere Ausbildung der Lunella zusammen mit weiteren Anderungen
(Gaumenfalten, Clausiliumplatte) zu beobachten, die den Gehiuse-Verschluf§
verbessern. In der Unterfamilie Clausiliinae wird das Lunellar der oligo- und
miozinen Gruppen Canalicia und Pseudidyla durch Verstirkung der Falten,
besonders der Sulcalis zu einer unteren Gaumenfalte, zum Lunellar der pliozin-
quartaren Gruppen Macrogastra und Clausilia, das ebenfalls einen besseren Ver-
schluf erlaubt. Die perfekten Verschlufapparate der oberpliozinen Gattungen
Serruluna und Truciella sind auch das Ergebnis solcher Trends; das tief liegende
Lunellar von Nordsieckia weist in die gleiche Richtung. Vom Ober-Miozin an
lassen sich also allgemein Tendenzen zur Perfektionierung des Verschluflapparats
beobachten, die auf ein trockener werdendes Klima in dieser Zeit hindeuten.

4) Im betrachteten Zeitraum lassen sich drei groflere Faunenumwandlungen
erkennen, die moglicherweise mit klimatischen Anderungen zusammenhingen3).
Die ersten beiden sind breit und flieflend, wihrend die dritte verhiltnismifig
scharf ausgeprigt ist. Die erste liegt im Unter-Miozdn: Laminifera (in Mittel-
Europa), Eunalopia, Constricta und Canalicia sterben aus, wihrend Psexndidyla
auftritt. Die zweite folgt an der Wende Miozin/Pliozin: Serruplica und Psend-
idyla sterben aus, Nordsieckia, Macrogasira und Clausilia erscheinen. Die dritte
bedeutendste Faunenanderung hegt an der Wende Pliozin/Pleistozin: alle
Gruppen der Serrulininae sowie weitere Gruppen sterben aus, die mit der rezen-
ten weitgehend iibereinstimmende pleistozine Clausilien-Fauna setzt sich durch.
Aus dieser Faunenfolge kénnen Clausilien-Faunen definiert werden, die fiir einen
bestimmten Zeitabschnitt charakteristisch sind:

Ober-Oligozin — Unter-Miozin: Laminifera-Constricta-Canalicia;
Unter-Miozian — Ober-Miozin: Serrulininae-Psexdidyla;
Unter-Pliozin — Ober-Pliozin: Serrulininae-Macrogastra-Clausilia;
Pleistozin — rezent: Macrogastra-Claunsilia.

Fiir jede Faunenumwandlung gibt es Ubergangsfaunen, so fiir die untermiozine
Tuchotice (Serrulininae-Laminifera-Constricta-Canalicia), fir die mio-pliozine
Hollabrunn (Serrulininae-Psexdidyla-Macrogastra-Clausilia) und fiir die plio-
pleistozine z. B. Sessenheim (Serrulininae (eine Art)-Macrogastra-Clausilia (viele
Arten)).

5) Die genannten Faunenumwandlungen lassen sich auch unter dkologischen
Aspekten auswerten. Die verglichenen Faunen sollten dazu allerdings moglichst
artenreich sein und etwa aus dem gleichen Gebiet stammen. Die meisten bekann-
ten Faunen sind jedoch unvollstindig und daher in dieser Hinsicht wenig auf-
schlufireich. Gliicklicherweise gibt es fiinf reichhaltige mitteleuropdische Faunen
aus verschiedenen Stufen, die ich eingehend untersuchen konnte. Sie bestehen
meist aus sieben bis acht Arten, entsprechen also in threm Umfang artenreicheren
rezenten Waldfaunen. Es handelt sich um die Faunen von Hochheim-Fl6rsheim

3) Es kann kaum ein Zufall sein, dafl bei Kleinsiuger-Faunen des Untersuchungs-
gebiets ausgeprigte Faunenumwandlungen etwa zur gleichen Zeit wie bei Clausilien fest-
zustellen sind (vgl. Cicua, FaHLBUSCH & FEJFAR 1972).
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(Ober-Oligozin), Tuchotice (Unter-Miozin), Oppeln (Ober-Miozin), Holla-
brunn (Ober-Miozin) und Sessenheim (Ober-Pliozin). Die Zusammensetzung
dieser Faunen wird in Tabelle 3 verglichen.

Die zeitlich aufeinanderfolgenden Gruppen der Clausiliinae, also Canalicia,
Psendidyla-Gruppe und Macrogastra-Clausilia, diirften sich weitgehend 6ko-
logisch ersetzt haben. Das Zusammentreffen des Riickgangs von Laminifera mit
dem Erscheinen der Serrulininae im Unter-Miozidn ist mdglicherweise ebenfalls
auf 6kologischen Ersatz zuriickzufithren; der Riickgang der Serrulininae mit der
Zunahme der Clausiliinae vom Ober-Miozin an kann auf die gleiche Weise
erklirt werden. Im mittleren Miozin wire demnach Laminifera in Mittel-
Europa von den Serrulininae, im obersten Pliozin diese im gleichen Gebiet von
den Clausiliinae vollstindig verdringt worden. Es ist keine Frage, dafl dies:
Hypothesen der Bestitigung durch die Untersuchung weiterer reichhaltiger neo-
gener Clausilien-Faunen bediirfen.

Tabelle 3. Vergleich der Zusammensetzung posteoziner Clausilien-Faunen Mittel-
Europas.

Laminiferinae Serrulininae  Constrictinae Alopiinae Clavsiliinae
Hochheim- Laminifera — Constricta  — Cunalicia
Florsheim
(0. Oligozin) (4) 0) @) ©) (1)
Tuchotice Laminifera  Serrulella, Constricta  Cochlodina  Canalicia
(U. Miozin) Serrulastra

) (3) (1) (1 €]
Oppeln — Serrulella, Constricta, Cochlodina  Pseudidyla,
(O. Miozin) Serrulastra  Regiclausilia Trolliella

©) 4) (2) ¢ (2)
Hollabrunn — Serrulastra — Cochlodina  Pseudidyla,
(O. Miozin) Macrogastra,

Clausilia

©) €] (0) (1) 3)
Sessenheim — Serruluna — Cochlodina  Macrogastra,
(O. Pliozin) Clausilia

©) (1) O] (1 (6)
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