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Revision des Systems der Helicoidea
(Gastropoda: Stylommatophora).

Von

H artmut N ordsieck.

Mit 31 Abbildungen.

Die Systematik war in den letzten Jahrzehnten in den sog. westlichen Ländern ein Stief
kind der Biologie. Dies gilt auch für die Malakologie, bei der bis heute Systeme benutzt 
werden, die nur Varianten von solchen sind, die in den beiden ersten Jahrzehnten dieses 
Jahrhunderts konzipiert wurden. Deren Mängel veranlaßten in den letzten 60-er und den 
70-er Jahren eine Reihe sowjetischer Forscher, von denen, was Schnecken betrifft, beson
ders Starobogatov, G olikov, M inichev und Schileyko zu nennen sind, Systeme zu veröf
fentlichen, die sich mehr oder weniger radikal von den traditionellen Systemen unterschei
den. Sie weisen im Vergleich zu diesen bedeutende Verbesserungen auf, sind aber auch, 
weil übereilt und ohne ausreichende Kenntnis von außerhalb der UdSSR vorkommenden 
Gruppen konzipiert, mit schwerwiegenden Fehlern behaftet. Die Veröffentlichung in rus
sischer Sprache und die radikalen Unterschiede zu den traditionellen Systemen haben dazu 
geführt, daß sie im Westen mit Unverständnis behandelt oder ganz ignoriert werden. Im 
Interesse des Fortschritts der Malakologie ist das sicher nicht die richtige Methode; sie 
muß durch eine offensive Auseinandersetzung mit diesen Systemen ersetzt werden, über 
die allein ein natürliches System der Mollusken erreicht werden kann.

Ein Beispiel für ein solches System ist das von Schileyko (1978) vorgeschlagene System 
der Helicoidea, das später (1979) im Rahmen eines Systems der gesamten Stylommato- 
phoren noch etwas modifiziert wurde. Die kritische Auseinandersetzung mit diesem 
System1), zu der ich im Rahmen einer Revision des Systems der Stylommatophoren (H. 
N ordsieck 1985,1986b) gezwungen war, ist Anlaß zu der vorliegenden Revision. Sie be
schränkt sich auf die Taxa im Familienniveau, während die auf Gattungs- und Artniveau 
den Spezialisten für die jeweiligen Gruppen überlassen werden muß.

J) An den Systemen von Schileyko fällt allgemein auf, daß dieser nicht nur im Gattungs-, son
dern auch im Familienniveau ein ausgesprochener Splitter ist. Das letztere hängt hauptsächlich damit 
zusammen, daß er die Kategorie Tribus nicht benutzt; als Folge davon enthalten seine Systeme zu 
viele Unterfamilien, die eigentlich keine sind. Dies gilt bei den Helicoidea z.B. für mehrere seiner 
Unterfamilien der Hygromiidae, die meines Erachtens nur Triben sind (s. dort).

A n sch rift des V erfassers: H artmut N ordsieck, Johannesstraße 38, D-7730 Villingen- 
Schwenningen.
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I. Taxonomische Merkmale.

Die Merkmale, die Schileyko (1978) für die systematische Gliederung der Helicoidea 
benutzt, sind praktisch nur solche des Genitalsystems; auch wenn bei den Diagnosen der 
Familientaxa zusätzlich Angaben zum Gehäuse und zur Verbreitung gemacht werden, 
ist die Ausbildung des Genitalsystems entscheidend. Dagegen ist wenig zu sagen, weil das 
Gehäuse und die anderen inneren Organe bisher kaum Merkmale bieten konnten, die 
für eine Definition von Familientaxa verwendet werden können. Gehäusemerkmale kön
nen allenfalls bei der Definition von Unterfamilien und Triben Hilfestellung leisten. Was 
die Mundwerkzeuge betrifft, ist die Bedeutung der Radula für die Charakterisierung höhe
rer Taxa wie bei anderen Stylommatophoren gering, während der Kiefer für diese genutzt 
werden kann. Uber die taxonomische Bedeutung der anderen inneren Organe, z.B. der 
übrigen Verdauungsorgane, der Exkretionsorgane, des Nervensystems, ist wenig bekannt; 
bei ihnen konnten bisher keine Merkmale für die Definition von Familientaxa gefunden 
werden. Dagegen kann die Chromosomenzahl bei der Zuordnung zu Familientaxa gele
gentlich von Nutzen sein.

Die Merkmale des Genitalsystems (Terminologie vgl. H. N ordsieck 1985), die Schi
leyko verwendet, sind solche der Ausführgänge : Lage der Bursa im Verhältnis zum Sperm- 
ovidukt, Vorhandensein oder Fehlen des Divertikels, Anzahl, Lage und Ausbildung der 
Reizapparate, Vorhandensein oder Fehlen des Flageilums, Ausbildung des Penis. Für die 
Systematik der Helicoidea könnten jedoch auch die proximalen Teile des Genitalsystems 
von Bedeutung sein, besonders Zwittergang, FPSC und Spermovidukt. Das Vorhanden-

Abb. 1. Pfeilapparat (plesiomorphe Ausbildung). At = Atrium, Dr = Drüsen (dart glands, mucous 
glands), fO = freier Ovidukt (free oviduct), P = Penis, Pe = Pedunculus (stalk of bursa copulatrix), 
Pf = Pfeil (dart), Ps = Pfeilsack (dart sac), Va = Vagina.
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sein oder Fehlen der akzessorischen Vesicula seminalis am Zwittergang wurde bereits von 
H esse (1931) verwendet. Die Ausbildung des FPSC wurde von Schileyko &  Schileyko 
(1975) bei einer Reihe von paläarktischen Helicoidea untersucht, aber von Schileyko spä
ter (1978) nicht für die systematische Gliederung benutzt. Uber die Ausbildung des Sper- 
movidukts, die wie bei anderen Stylommatophoren-Gruppen für die Definition höherer 
Taxa von Bedeutung sein könnte, ist wenig bekannt; die Angaben, die Schileyko (1978) 
dazu macht, sind leider fehlerhaft2).

Was die Merkmale der Endwege betrifft, wird von Schileyko der Lage der Bursa und 
der Ausbildung des Reizapparats die größte Bedeutung beigemessen. Die Lage der Bursa, 
auf die bereits H esse (1931) hingewiesen hat, ist ein Merkmal3), das nicht genügend unter
sucht ist, besonders bei außereuropäischen Gruppen; bei mehreren Gruppen scheint es 
nicht so ausgebildet zu sein, wie es Schileyko angibt4). Es kann daher vorläufig nur mit 
Einschränkung verwendet werden; dies kann sich nur ändern, wenn es bei der Sektion 
mehr als bisher Beachtung findet. Die Ausbildung des Reizapparats ist zweifellos ein sehr 
wichtiges Merkmal; seine Bedeutung wird allenfalls durch die Neigung einiger Gruppen 
eingeschränkt, diesen zu reduzieren. Besondere Bedeutung mißt Schileyko dem Reizappa
rat für die Rekonstruktion der Phylogenese zu5). Dem ist zuzustimmen, aber die Lesrich
tung der Evolution des Reizapparats, die Schileyko von Ihering (1929) übernimmt, ist 
falsch. Ihering und Schileyko meinen, daß ein mehrfach vorhandener Reizapparat plesio- 
morph sei. Schileyko nimmt an, daß der mehrfach vorhandene Reizapparat zweimal 
parallel aus der Vaginawand entstanden sei, weil es zwei Arten von mehrfach vorhandenem 
Reizapparat gebe, den vierfach vorhandenen von Humboldtiana mit radiärer Anordnung, 
der die plesiomorphe Ausbildung der meisten anderen Reizapparate sein soll, und den

2) Bei der Deutung der von ihm abgebildeten Schnitte durch das Genitalsystem (1978: Abb. 20, 
I-III) sind Schileyko zwei schwerwiegende Fehler unterlaufen: Der von ihm (in I) als Samenrinne 
bezeichnete Teil mit Drüsenzellen ist nicht der (Auto-)Spermidukt, sondern der Allospermidukt. 
Die Prostata hat nicht, wie (in II) angegeben, einen zentralen Hohlraum, sondern besteht aus Folli
keln, die in den (Auto-)Spermidukt, der auf den Abbildungen fehlt, einmünden.

3) Dieses Merkmal hat nicht nur bei den Helicoidea, sondern auch bei den Clausiliidae und 
wahrscheinlich auch bei anderen Stylommatophoren-Gruppen taxonomische Bedeutung. Bei den 
Clausiliidae charakterisiert es jedoch Unterfamilien (vgl. H. N ordsieck 1978); dies ist einer von meh
reren Hinweisen darauf, daß die Unterfamilien der Clausiliidae etwa den gleichen Rang wie die Fami
lien der Helicoidea haben (vgl. auch H. N ordsieck 1986a).

4) In dem Phylogramm (1978: Abb. 29), mit dem Schileyko seine Vorstellungen zur Phylogenese 
der Helicoidea verdeutlicht, müssen die Angaben zur Lage der Bursa bei den verschiedenen Gruppen 
angezweifelt werden. Während z.B. für die Helicidae und Bradybaenidae durch Schileyko’s eigene 
Untersuchungen nachgewiesen ist, daß deren Bursa abgeknickt ist, scheint diese Angabe z.B. für die 
Xanthonychidae (Humboldtianidae und Helminthoglyptidae sensu Schileyko) und die nicht zu den 
Helicoidea gehörigen Gruppen (s. II) nur auf einer Hypothese von Schileyko zu beruhen; diese wird 
durch geeignete Abbildungen der Genitalsysteme dieser Gruppen (z.B. von Pilsbry) widerlegt, auf 
denen die Bursa dem Spermovidukt anliegt. Eine Untersuchung dieses Merkmals besonders bei den 
Xanthonychidae wäre deshalb sehr erwünscht.

5) Die Darstellung des Reizapparats durch Schileyko (1978: Abb. 29) läßt besonders bei den 
außereuropäischen Gruppen zu wünschen übrig. So ist z.B. die Darstellung bei den Helminthoglypti
dae und Bradybaenidae irreführend, weil Pfeilsack und Neophor nicht unterschieden werden. Da
durch wird eine größere Ähnlichkeit vorgetäuscht, als tatsächlich vorhanden ist; eine daraus von Schi
leyko abgeleitete nähere Verwandtschaft beider Familien besteht nicht.
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nach seiner Meinung6) vierfach vorhandenen der Hygromiidae mit serialer Anordnung; 
folgerichtig nimmt er diphyletische bzw. bei Hinzunahme der Sphincterochilidae mit de
ren abweichend gebautem Reizapparat sogar triphyletische Entstehung der Helicoidea an. 
Im System der Stylommatophora (1979) gibt er entsprechend diesen drei Gruppen sogar 
Uberfamilienrang (Sphincterochiloidea, Helicoidea mit allen übrigen Familien, Hygro- 
mioidea). Diese Vorstellung ist falsch. Der Reizapparat der Helicoidea ist nicht aus der 
Vaginawand entstanden, sondern wie die Reizapparate aller höheren (sigmurethren) Sty- 
lommatophoren aus dem Penisappendix der orthurethren Vorfahren (vgl. H. N ordsieck 
19 8 5). Für die Helicoidea insgesamt ist also der einfach vorhandene Reizapparat der plesio- 
morphe Zustand, der mehrfach vorhandene der apomorphe. Damit besteht auch kein An
laß, eine polyphyletische Entstehung der Helicoidea anzunehmen; die Synapomorphien 
der Gruppe, die Ausbildung und Lage des Reizapparats und die Ausbildung des Flagei
lums, sprechen vielmehr für monophyletische Entstehung (s. III), so daß es bei einer Über
familie Helicoidea bleiben sollte.

Für die Systematik der Helicoidea ist es von großer Bedeutung, festzustellen, welche 
Merkmale des Genitalsystems plesiomorph und welche apomorph sind. Wie ein Vergleich 
mit den übrigen Stylommatophoren und Pulmonaten überhaupt zeigt (vgl. H. N ordsieck 
1985), sind die folgenden Merkmale der Gruppe plesiomorph: die normale Lage der Bursa 
(an den Ausführgängen), das Vorhandensein des Divertikels, das Vorhandensein eines 
Reizapparats, der als Sarco- oder Gypsobelum ausgebildet sein kann, und das Vorhanden
sein von Epiphallus und Flagellum. Die Ausbildung von Divertikel, Epiphallus und Fla- 
gellum sind mehr oder weniger korreliert, da sie alle mit der Spermatophore zu tun haben.

Zur Lage der Bursa und der Lage und Ausbildung des Reizapparats sind ergänzende 
Bemerkungen erforderlich. Die Bursa liegt bei den Hygromiidae normal dem Spermovi- 
dukt an, während sie bei den Helicidae und Bradybaenidae abgeknickt und abseits vom 
Spermovidukt nahe Niere und Perikard befestigt ist; bei den übrigen Familien ist dieses 
Merkmal nicht genügend untersucht (s. oben). Die normale Lage der Bursa ist plesio
morph, weil die Bursa copulatrix durch Abspaltung vom Ovidukt entstanden ist und, 
soweit bekannt, die meisten Stylommatophoren, besonders die niederen, eine solche 
Bursalage besitzen. Die apomorphe freie Lage der Bursa könnte den Vorteil haben, daß 
der Inhalt (Abbauprodukte von Spermatophore und Spermien) besser resorbiert werden 
kann. Diese Bursalage ist innerhalb der Helicoidea offenbar mehrfach entstanden, da die 
Bradybaenidae und Helicidae keine monophyletische Gruppe bilden (s. III).

Der Reizapparat der Helicoidea inseriert im allgemeinen an der Vagina; die Lage am 
Atrium bei den Sphincterochilidae kann als plesiomorph gewertet werden (vgl. H . N ord
sieck 1985). Dies gilt aber nicht für die am Atrium inserierende Ausstülpung der Vagina, 
die bei vielen Xanthonychidae und Bradybaenidae den Reizapparat trägt (=  Atriumsack, 
Vestibulum, Neophor amerikanischer Autoren); dabei handelt es sich um eine apo
morphe Ausbildung, die den Aktionsradius des Reizapparats vergrößert7) (vgl. Webb 
1952b).

6) Der Reizapparat der Hygromiidae ist nicht vierfach, sondern zweifach vorhanden. Die falsche 
Bewertung Schileyko’s rührt daher, daß er den Nebensack des Reizapparats bei den Hygromiidae 
für einen Pfeilsack hält und ihn (1978: Abb. 29) entsprechend abbildet, während er den Nebensack 
der Bradybaenidae in der gleichen Abbildung vernachlässigt. Es muß jedoch betont werden, daß we
der der Nebensack der Hygromiidae noch der der Bradybaenidae einem Pfeilsack homolog ist (s. I).

7) Die Insertion des Reizapparats mancher Xanthonychidae am Atrium ist also nicht als plesio
morph zu werten, wie von mir früher (H. N ordsieck 1985:17) angenommen.
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Der pfeillose Reizapparat mit Drüse der Sphincterochilidae kann ebenfalls als plesio- 
morph, der mit Pfeil = Pfeilapparat der übrigen Familien als apomorph gewertet werden. 
Ein einfach vorhandener Pfeilapparat, der aus einem Pfleilsack mit Pfeil und einem Paar 
einfacher Drüsen besteht, dürfte dessen plesiomorphe Ausbildung sein (vgl. Abb. 1); sol
che Pfeilapparate finden sich bei verschiedenen Gruppen der Xanthonychidae und Helici- 
dae. Bei den Xanthonychidae sind die Drüsen im allgemeinen einfach, bei den meisten 
eurasischen Helicoidea +  zerteilt, was apomorph sein dürfte. Die normale Ausbildung 
der Drüsen (euaden, P ilsbry 1895) ist wahrscheinlich plesiomorph, die röhrige =  siphona- 
le (siphonaden, P ilsbry), die nur in der Paläarktis und angrenzenden Regionen vorkommt, 
apomorph. Ein Pfeilapparat, bei dem die Drüsen an der Basis des Pfeilsacks inserieren, 
ist als plesiomorph zu werten, weil er in allen Familien zu finden ist, einer, bei dem die 
Drüsen +  weit oberhalb des Pfeilsacks inserieren, wie bei vielen Hygromiidae und man
chen Xanthonychidae, als apomorph. Die Ausbildung eines Nebensacks im Pfeilapparat, 
die nur bei eurasischen Helicoidea vorkommt, dürfte apomorph sein. Der Nebensack ist 
nicht aus einem Pfeilsack, sondern aus dem Endabschnitt der Drüse entstanden, weil er 
nie einen Pfeil enthält und wahrscheinlich als Sekretreservoir dient; dies ist zumindest 
bei den Bradybaenidae der Fall, bei denen er +  mit der Drüse verbunden ist. Diese Ausbil
dung des Nebensacks ist als plesiomorph zu werten, die bei den Hygromiidae, bei denen 
Nebensack und Drüsen +  weit getrennt sind, als apomorph. Ein einfacher Pfeilsack, der 
an der Vagina inseriert, dürfte plesiomorph sein, während die Ausbildung zusätzlicher 
Hilfsorgane, der Pfeilpapille und des zugehörigen Pfeilpappillensacks bei manchen Xanth
onychidae und des Neophors bei vielen Xanthonychidae und Bradybaenidae (s. oben), 
als apomorph anzusehen ist. Ein einfacher Pfeil, mit dem bei der Begattung nur zugesto
ßen wird, muß als plesiomorph gewertet werden, ein differenzierter Pfeil, wie z.B. der 
der Helicidae, der ausgestoßen wird, als apomorph8). Die Ausbildung eines Pfeils im 
Pfeilsack ist sicher plesiomorph, die von zwei Pfeilen bei den Humboldtianinae apo
morph. Pfeilsäcke ohne Pfeil, die zu Drüsenorganen umgebildet sind, wie bei verschiede
nen Gruppen der Hygromiidae, sind mit Sicherheit apomorph. Daß der einfach ausgebil
dete Pfeilapparat dem mehrfach ausgebildeten gegenüber plesiomorph ist, wurde bereits 
gesagt; diese Aussage gilt jedoch nur für die Helicoidea insgesamt. Bei den Hygromiidae 
dürfte die zweifache Ausbildung des Pfeilapparats plesiomorph sein, da sie in mehreren 
Unterfamilien vorkommt und die Drüsen auch bei denen mit einfach vorhandenem Reiz
apparat meist auf beiden Seiten der Vagina inserieren (s. dort). Auch der Pfeilapparat der 
Eloninae, der aus einem Pfeilsack und mindestens zwei beidseitig inserierenden Drüsen 
besteht, dürfte aus einem mehrfach vorhandenen Reizapparat entstanden sein (s. dort). 
Es ist also für jede Gruppe festzustellen, welches in dieser Hinsicht die richtige Lesrichtung 
der Evolution des Pfeilapparats ist. Die Rückbildung bzw. das Fehlen des Pfeilapparats, 
wie sie in allen Familien der Helicoidea Vorkommen, sind mit Sicherheit apomorph. Die 
genannten evolutiven Veränderungen des Pfeilapparats laufen entweder auf eine Optimie
rung hinaus oder gehen auf eine Funktionsänderung zurück, die in Zusammenhang mit 
einer veränderten Kopulation stehen dürfte; sie sind in Abb. 2 noch einmal übersichtlich 
zusammengestellt.

8) Leider ist über das Paarungsverhalten der verschiedenen Helicoidea-Gruppen wenig bekannt. 
Das erstgenannte Verhalten wurde bei Gruppen der Xanthonychidae beobachtet (vgl. Webb 1942, 
1952b); es dürfte das aller Helicoidea mit kleinem einfachen Pfeil (Xanthonychidae, Bradybaenidae, 
Hygromiidae) sein, während das letztgenannte bei Gruppen mit großem differenzierten Pfeil (man
che Hygromiidae, Helicidae) realisiert sein dürfte.
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Drüsen _+ zerteilt 
(glands divided)

Drüsen siphonal 
(glands tubular)

Drüsen +_ weit oberhalb von 
Pfeilsack inserierend 
(glands inserted _+ far above 
dart sac)

Nebensack ausgebildet 
(accessory sac developed)

Neophor ausgebildet 
(neophore developed)

Pfeilpapille und Pfeilpapillen
sack ausgebildet 
(dart papilla and dart papilla 
sac developed)

Pfeil +_ differenziert 
(dart _+ differentiated)

mehrere Pfeile ausgebildet 
(more than one dart developed)

Pfeilsack +_ zu drüsigem Organ 
umgebildet
(dart sac _+ transformed to a 
glandular organ)

mehrere Pfeilapparate ausge- 
bildet
(more than one dart apparatus 
developed)

Pfeilapparat _+ rückgebildet 
(dart apparatus reduced)

Abb. 2. Evolutive Veränderungen des Pfeilapparats.
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Es muß noch ein Merkmal diskutiert werden, das in der Systematik der paläarktischen 
Helicoidea eine große Rolle gespielt hat, der Verlauf des (der Genitalöffnung benachbar
ten) Ommatophorenretraktors im Verhältnis zu den Endwegen des Genitalsystems. Der 
normale Verlauf (die männlichen Endwege kreuzend) muß als plesiomorph, der Verlauf 
neben (unabhängig von) den Endwegen als apomorph gewertet werden. Letzteren findet 
man bei den Sphincterochilidae und mehreren Gruppen der Hygromiidae, den Helicelli- 
nae sensu H esse mit der Cochlicella-Gruppe, den Geomitrinae auct. und den Thebinae 
sensu H esse, also Gruppen, die sich in anderen Merkmalen so weitgehend unterscheiden, 
daß dieser Verlauf des Ommatophorenretraktors nicht als Synapomorphie gewertet wer
den kann; es kommt hinzu, daß es sich bei allen um +  xerophile Gruppen handelt, so 
daß dieses Merkmal als mehrfach parallel erworbene Anpassung an diese Lebensform auf
zufassen ist (vgl. Schileyko 1972b, 1978). Es kann daher nicht zur Charakterisierung von 
höheren Taxa der Helicoidea (Familien, Unterfamilien) verwendet werden; insbesondere 
die traditionelle Zusammenfassung der xerophilen Hygromiidae als Unterfamilie Helicel- 
linae allein auf Grund dieses Merkmals muß aufgegeben werden (vgl. Schileyko).

Ein weiteres Merkmal, das bei der Definition von Familientaxa der Helicoidea verwen
det werden kann, ist die Ausbildung des Kiefers. Dieser ist meist gerippt (odontognath), 
kann aber auch gefältelt (stegognath) oder glatt (oxygnath) sein. Wie ein Vergleich mit 
den verwandten Uberfamilien der heliciden Sigmurethra (Camaenoidea, Mesodontoidea 
(Polygyroidea), Arionoidea) zeigt, ist bei den Helicoidea der gerippte Kiefer plesiomorph, 
während der gefältelte vieler Hygromiidae und der glatte, der in mehreren Familien vor
kommt, apomorph ist (vgl. P ilsbry 1895). Die apomorphen Kieferformen sind offenbar 
mehrfach durch Parallelevolution entstanden, so daß dem Kiefer nur eine verhältnismäßig 
geringe taxonomische Bedeutung zukommt.

Bei der systematischen Gliederung der Helicoidea sollten auch die Chromosomenzah
len berücksichtigt werden, die bisher bestimmt wurden (vgl. R ainer 1967, Patterson 
1969); leider beschränken sich die Bestimmungen fast ganz auf Arten der eurasischen Bra- 
dybaenidae, Hygromiidae und Helicidae, während von den Xanthonychidae nur eine und 
von den Sphincterochilidae und Halolimnohelicinae gar keine Art untersucht wurde. Be
sonders die europäischen Helicoidea haben sehr verschiedene Chromosomenzahlen; be
vor diese für die Systematik benutzt werden, sollte festgestellt werden, welches die plesio- 
morphe Zahl ist. Die Tatsache, daß viele Bradybaenidae und Ariantinae und die eine Art 
der Xanthonychidae 29 Chromosomen haben, spricht dafür, daß diese Zahl etwa der ple- 
siomorphen entspricht; diese Annahme wird dadurch gestützt, daß diese Zahl auch bei 
den verwandten Uberfamilien Camaenoidea und Mesodontoidea (Polygyroidea) die häu
figste ist. Bei der Evolution der europäischen Helicoidea hat also eine Reduktion der Chro
mosomenzahl (durch Verschmelzung oder Verlust) eine entscheidende Rolle gespielt, d. h. 
größere Chromosomenzahlen können als plesiomorph, kleinere als apomorph gewertet 
werden; gemeinsame kleine Zahlen, wie bei den Helicinae und einigen Gruppen der Hy
gromiidae, können Synapomorphien sein.

II. System.

Zur Uberfamilie Helicoidea gehören nur die Gruppen mit Reizapparat, die von P ils
bry (1895) als belogone Heliciden zusammengefaßt wurden; sie sind mit Ausnahme einiger 
Gruppen, die sich auf Südkontinente verbreitet haben (solche der Xanthonychidae nach 
Südamerika, der Hygromiidae nach Afrika), auf die Nordhalbkugel beschränkt. Die ande
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ren Gruppen, die bisher zu den Helicoidea gestellt wurden, Camaenidae, Oreohelicidae, 
Ammonitellidae =  Megomphicidae, Corillidae = Plectopylididae, sollten in eigene Uber
familien der heliciden Sigmurethra gestellt werden bzw. gehören zu den achatiniden Sig- 
murethra (vgl. H. N ordsieck 1986b).

Die Begründung dazu ist folgende:

1) Camaenidae:
Die Gruppe ist im Gehäusebau nicht von den Helicoidea zu unterscheiden und stimmt 

mit diesen auch in der Ausbildung von Kiefer und Flageilum überein, unterscheidet sich 
jedoch durch das Fehlen des Divertikels und (meist) des Reizapparats. Dies wäre kein ent
scheidender Unterschied, wenn nicht bei manchen amerikanischen Camaenidae und den 
wahrscheinlich mit den Camaenidae verwandten Solaropsidae ein Reizapparat Vorkom
men würde, der am Penis inseriert (vgl. P ilsbry 1894, Ihering 1912). Dies spricht dafür, 
daß die Stammform der Camaenidae einen Reizapparat am Penis, also einen plesiomor- 
phen Reizapparat, besaß, d.h. daß sich beide Evolutionslinien trennten, bevor der Reizap
parat vom Penis auf die Vagina überging (vgl. H . N ordsieck 1985). Eine weitere Besonder
heit der Camaenidae ist das Vorkommen eines Peniscoecums, ein plesiomorphes Merk
mal, das bei den Helicoidea nur selten zu finden ist. Es ist daher erforderlich, die Camaeni
dae (und wahrscheinlich Solaropsidae) als selbständige Uberfamilie Camaenoidea von den 
Helicoidea abzutrennen (vgl. H. N ordsieck 1986b).

2) Oreohelicidae:
Pilsbry (1904, 1905a) trennte Oreohelix nur wegen des holopoden Fußes von Patula, 

also den Discidae, ab, obwohl sie diesen im Bau von Gehäuse, Kiefer und Ausführgängen 
des Genitalsystems auffallend ähnelt (vgl. P ilsbry 1939,1948) und auch in der Verbreitung 
dazu paßt. Weitere Hinweise auf diese Verwandtschaft finden sich im Bau des FPSC (vgl. 
Schileyko &  Schileyko 1975) und in der Chromosomenzahl (vgl. Patterson 1969). Es 
kommt hinzu, daß die Kopulation bei Oreohelix einseitig ist (Webb 1951), während sie 
bei allen Gruppen der Helicoidea wechselseitig ist. Die Ansicht P ilsbry’s, daß die Aulaco- 
podie ein taxonomisch besonders bedeutsames Merkmal sei, ist durch dessen eigene Arbei
ten widerlegt worden (vgl. P ilsbry 1946); Aulacopodie hat sich in mindestens zehn 
Stylommatophoren-Gruppen parallel entwickelt, so daß dieses Merkmal nicht zur Defi
nition höherer Taxa verwendet werden kann. Die Oreohelicidae gehören nicht in die N ä
he der Camaenidae, zu denen sie P ilsbry (1939) gestellt hat, sondern zu oder in die Nähe 
der Discidae, also zu den Punctoidea und damit zu den achatiniden Sigmurethra (vgl. H. 
N ordsieck 1986b).

3) Ammonitellidae =  Megomphicidae:
Diese Gruppe, deren holopode Mitglieder ursprünglich den Polygyridae =  Mesodon- 

tidae und deren aulacopode den Zonitidae zugeordnet wurden, wurde von P ilsbry (1930, 
1939,1946) zusammengestellt und ebenfalls an die Camaenidae angeschlossen. Die Ausbil
dung von Kiefer und Genitalsystem, besonders des FPSC und der Ausführgänge, beweist 
jedoch, daß sie mit diesen nicht näher verwandt ist; diese, besonders das Vorhandensein 
der charakteristischen Appendicula (an der Vagina), die dem Divertikel entspricht (Webb 
1961), sprechen für eine Verwandtschaft mit den Caryodidae und Strophocheilidae. Die 
Familie ist daher den Acavoidea und damit den achatiniden Sigmurethra zuzuordnen (vgl. 
H. N ordsieck 1986b).
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4) Corillidae = Plectopylididae:
Die Gruppe wurde von P ilsbry (1894, 1905b) nach ihren anatomischen Merkmalen 

für verwandt mit den Acavidae oder Camaenidae gehalten, von Solem (1978) jedoch nach 
dem Vorbild Thiele’s und Z ilch’s bei den Polygyracea = Mesodontoidea belassen und 
von Schileyko (1979) zu den Helicoidea gestellt9). Unter dem Namen Corillidae wurden 
bisher drei verschiedene Gruppen vereinigt, zwei asiatische holopode Gruppen, die 
Gorilla- und die Plectopylis-Gruppe, die beträchtliche Unterschiede in Gehäusebau und 
Anatomie aufweisen (vgl. P ilsbry 1894, Schileyko 1973) und als Unterfamilien oder gar 
Familien getrennt werden müssen, und die afrikanische aulacopode Sculptaria-Gruppe, 
die auf jeden Fall als Familie abgetrennt werden muß (vgl. D egner 1923). Alle drei Grup
pen gehören nach Anatomie und Verbreitung zu den achatiniden Sigmurethra und kön
nen vorläufig als Uberfamilie Plectopylidoidea zusammengefaßt werden, die den Acavoi- 
dea nahe stehen dürfte (vgl. H. N ordsieck 1986b).

Die in diesem Sinne abgegrenzten Helicoidea können folgendermaßen gegliedert 
werden:

Hel icoidea  R a f i n e s q u e  1815.

Sphincterochilidae Z ilch 1960 (Westerlund 1886)10).
Kiefer glatt; Zwittergang mit akzessorischer Vesicula seminalis; Divertikel vorhanden; 

Reizapparat einfach vorhanden, aus Scheide mit oder ohne Papille, einem Anhang der 
Scheide =  Appendicula11) und einer Drüse bestehend, Drüse nicht siphonal, einfach, zu
sammen mit Appendicula an Scheide inserierend (Abb. 3).

S-W-Paläarktis.
Der Reizapparat inseriert am Atrium; der Ommatophorenretraktor verläuft neben 

den Endwegen. Die Angabe Schileyko’s (1978), daß die Bursa vom Spermovidukt abge
knickt sei, bedarf der Nachprüfung.

9) Die von mir früher (H. N ordsieck 1985:5) gemachte Annahme, daß die Corillidae mit asiati
schen Helicoidea verwandt seien, geht auf die entsprechende Zuordnung durch Schileyko (1979) zu
rück.

10) Sphincterochilidae Z ilch 1960 ist Ersatzname für Leucochroidae Westerlund 1886 wegen 
Homonymie der Typusgattung; er erhält das Datum des ersetzten Namens (Art. 39, 40A IRZN). 
Das gleiche gilt für Trichiinae Lozek 1956 (= Fruticicolinae Kobelt 1904) und Helicellinae Ihering 
1909 (= Xerophilinae Kobelt 1904). Bradybaenidae Pilsbry 1934 ist Ersatzname für Eulotidae M oel- 
lendorff 1898 wegen Synonymie der Typusgattung; er erhält ebenfalls das Datum des ersetzten N a
mens (Art. 40, 40A IRZN). Zur Nomenklatur der Familientaxa bei außereuropäischen Helicoidea 
vgl. H. B. Baker (1959).

n) Die Termini Appendicula und Appendix werden bei Helicoidea (und Stylommatophora all
gemein) für verschiedene nicht homologe Teile des Genitalsystems benutzt. Als Appendicula werden 
der Anhang am Reizapparat der Sphincterochilidae, der umgebildete Pfeilsack der Monachinae und 
ein (basaler) Anhang an der Vagina von Trochoidea (Geomitrinae) bezeichnet, die einander nicht ho
molog sind; sie sind auch nicht der Appendicula der Acavoidea und Plectopylididae homolog, die 
dem Divertikel entspricht. Als Appendix werden (basale) Anhänge des Penis bezeichnet, die bei 
Sphincterochilidae und zwei helicelloiden Gruppen der Trichiinae und Geomitrinae Vorkommen 
und einander nicht homolog sind; sie sind auch weder dem Penisappendix noch dem (terminalen) 
Peniscoecum anderer Stylommatophoren homolog.
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Die einzige rezente Gattung der Familie ist Sphincterochila. Die Ausbildung des Zwit
tergangs (vgl. H esse 1931) und des Reizapparats (vgl. F rankenberger 1919, H esse 1931, 
Forcart 1972, Schileyko 1972b) sind innerhalb der Helicoidea einzigartig, so daß die 
Sphincterochilidae, wie von Forcart vorgeschlagen12), als selbständige Uberfamilie abge
trennt werden könnten. Im Vergleich zu den Camaenidae jedoch, die als Uberfamilie abge- 
t'rennt wurden (s. oben), entspricht das Genitalsystem der Sphincterochilidae mehr dem 
der Helicoidea, so daß sie in dieser Uberfamilie verbleiben sollten. Der Reizapparat kann 
nach Lage und Ausbildung gegenüber dem der übrigen Helicoidea als plesiomorph angese
hen werden (s. I), wenn auch nicht auszuschließen ist, daß er aus einem Pfeilapparat ent
standen ist (vgl. F rankenberger), wobei die Appendicula dem Pfeilsack und die Scheide 
einem Neophor entsprechen würde. Eine nähere Verwandtschaft der Sphincterochilidae 
zu einer der übrigen Familien der Helicoidea ist jedenfalls nicht zu erkennen, d.h. die 
systematische Stellung der Familie innerhalb der Uberfamilie muß als isoliert bezeichnet 
werden.

Zu den Sphincterochilidae gehört wahrscheinlich die Pseudoleptaxis-Gruppe des euro
päischen Eo- und Oligozäns, die als Unterfamilie Pseudoleptaxinae abgetrennt werden 
kann (vgl. H. N ordsieck 1986a).

Xanthonychidae Strebel &; Pfeffer 188010).

Kiefer gerippt, bei manchen Gruppen glatt; Divertikel vorhanden, bei manchen Grup
pen fehlend; Reizapparat einfach bis vierfach vorhanden, aus Pfeilsack, ohne Nebensack, 
und einer bis mehreren Drüsen bestehend, Drüsen nicht siphonal, meist einfach, an Basis 
des Pfeilsacks, Pfeilsack oder +  oberhalb Pfeilsack inserierend.

W-Nearktis, N- und W-Neotropis, W-Paläarktis.
Bei mehreren Gruppen mit einfach vorhandenem Reizapparat inseriert dieser an einer 

Ausstülpung am distalen Ende der weiblichen Endwege =  Neophor.
Die einzige bisher untersuchte Art der Xanthonychidae (Monadenia fidelis G ray) hat 

29 Chromosomen.
In dieser Familie werden trotz ihrer großen Diversität (vgl. Diagnose) alle amerikani

schen Helicoidea und die europäische Elona-Gruppe vereinigt, weil eine Zerlegung in 
mehrere Familien aus folgenden Gründen nicht möglich ist: Bei den amerikanischen Heli
coidea sind alle Gruppen mit anderen so eng verbunden, daß eine Grenzziehung willkür
lich wäre; dies war auch der Grund, warum bereits P ilsbry (1939) und H. B. Baker (1943, 
1961, in F ranc 1968) alle amerikanischen Gruppen in einer Familie vereinigt haben. Auch 
eine Abtrennung der Gruppen mit mehreren Reizapparaten als selbständige Familie Hum- 
boldtianidae sensu Schileyko (1978)13) ist nicht möglich, weil diese Gruppen z.T. mit

12) Die Begründung, die Forcart (1972) für die Abtrennung der Sphincterochilidae als selbstän
dige Uberfamilie gibt, ist allerdings z.T. nicht stichhaltig. Daß die Appendicula an der Scheide des 
Reizapparats nicht dem Pfeilsack homolog ist, kann sicher nicht damit begründet werden, daß der 
Reizapparat am Atrium inseriert. Der Bau des Penis (sensu Forcart = Penis + Epiphallus) ist als Be
gründung für diese Abtrennung ebenfalls nicht geeignet, weil nicht alle Helicoidea den komplexen 
Penisbau der Helicinae besitzen.

13) Leider macht Schileyko (1978) keine Angaben darüber, welche Gruppen zu seiner Familie 
Humboldtianidae gehören sollen, Humboldtiana allein, die Humboldtianinae oder alle Xanthony
chidae mit mehreren Reizapparaten. Auch die von ihm behauptete nähere Verwandtschaft zu den 
Helicidae wird nicht begründet.
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solchen mit einem Reizapparat nahe verwandt sind (s. unten). Was die Elona-Gruppe be
trifft, erkannte bereits Ihering (1929), daß diese im Bau des Reizapparats den Xanthony- 
chidae mit mehreren Reizapparaten, wie Lysinoe und Humboldtiana, so ähnlich ist, daß 
eine nähere Verwandtschaft angenommen werden muß; dies wurde offenbar von G itten- 
berger (1979) übersehen, als er der Gruppe Familienrang zugestand. Tatsächlich gehen 
die Gemeinsamkeiten der Elona-Gruppe mit diesen Gruppen der Xanthonychidae weiter, 
als Ihering bekannt war (s. unten), so daß ihre Abtrennung als selbständige Familie fast 
nur noch durch die Verbreitung zu begründen wäre.

Die hohe Diversität der amerikanischen Xanthonychidae, die von keiner anderen Fa
milie der Helicoidea erreicht wird, macht eine Untergliederung in zahlreiche Unterfami
lien erforderlich. P ilsbry (1939) gliederte die Familie, die er Helminthoglyptidae nannte, 
in acht Unterfamilien, von denen er aber nur die vier in Nordamerika vorkommenden 
definierte: Helminthoglyptinae, Sonorellinae, Cepoliinae, Humboldtianinae; er nannte 
weiterhin die Epiphragmophorinae, während er mit den übrigen drei mittelamerikanische 
Gruppen, wahrscheinlich Lysinoinae, Xanthonychinae und Metostracinae, gemeint ha
ben dürfte (was aus P ilsbry 1900 und 1927 zu schließen ist). Baker (1943, in F ranc 1968) 
nahm sechs Unterfamilien an: Xanthonychinae, Epiphragmophorinae, Helminthoglyp
tinae, Cepoliinae, Humboldtianinae und Sonorellinae. Ein umfassender Vergleich aller 
Gruppen, besonders der Genitalsysteme, unter zusätzlicher Berücksichtigung der Unter
suchungsergebnisse von Webb (1952a, b, 1980), ergab, daß P ilsbry’s Gliederung abgesehen 
von Änderungen bei der der nordamerikanischen Gruppen weitgehend akzeptiert werden 
kann. An dem System von Baker ist dagegen zu bemängeln, daß 1) normale Gehäuse
schnecken und Halbnackt- bzw. Nacktschnecken nicht in einer Unterfamilie (Xanthony
chinae sensu Baker) zusammengefaßt werden sollten, 2) Lysinoe und die Humboldtiana- 
Gruppe wegen beträchtlicher Unterschiede in verschiedene Unterfamilien gestellt werden 
müssen, und 3) die durch Parallelevolution entstandenen Gruppen mit fehlendem Reizap
parat nicht in einer Unterfamilie (Sonorellinae sensu Baker) vereinigt werden dürfen.

Die in dieser Arbeit vorgeschlagene Unterfamiliengliederung der amerikanischen 
Xanthonychidae, die wegen der mangelhaften Kenntnis einiger Gruppen, besonders der 
mittel- und südamerikanischen, nur provisorischen Charakter haben kann, ist folgende: 
Monadeniinae n. subfam., Helminthoglyptinae, Cepoliinae, Epiphragmophorinae, Tri- 
chodiscininae n. subfam., Lysinoinae, Xanthonychinae, Metostracinae n. subfam., Hum 
boldtianinae. Bei den nordamerikanischen Gruppen wird also Monadenia wegen der be
trächtlichen Unterschiede im Bau des Genitalsystems als Unterfamilie von den Helmin
thoglyptinae getrennt, während die Sonorella-Gruppe, der der Reizapparat fehlt, den letz
teren angeschlossen wird. Die Averellia-Gruppe wird als selbständige Unterfamilie 
gewertet, weil sie sich von den anderen mittelamerikanischen Gruppen, den Lysinoinae 
und denen mit reduziertem Gehäuse, beträchtlich unterscheidet. Daß den Xanthonychi
dae auch die europäische Elona-Gruppe als Unterfamilie angeschlossen werden muß, wur
de bereits gesagt.

M o n a d e n iin a e  n. subfam.

T y p u sg attu n g : Monadenia Pilsbry.

Divertikel fehlend; ein Pfeilsack, eine Drüse, an Basis des Pfeilsacks inserierend 
(Abb. 4).

NW -Nordamerika.
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Hierzu nur Monadenia. Die Gattung unterscheidet sich vor allem im Bau des Reiz
apparats beträchtlich von den übrigen nordamerikanischen Gruppen (vgl. Pilsbry 1939, 
Webb 1952a). Der Reizapparat inseriert allerdings nicht am Atrium, wie P ilsbry angab, 
sondern an der Vagina, die zusammen mit dem Atrium ±  erweitert ist, ohne einen ausge
prägten Neophor zu bilden (vgl. Webb). Monadenia wurde von Pilsbry zu den Helmintho- 
glyptinae, von Webb und Baker (1961) in die Nähe von mittelamerikanischen Gruppen 
gestellt; nähere Beziehungen bestehen aber weder zu den anderen nordamerikanischen 
noch zu den mittelamerikanischen Gruppen, die stets zwei und anders ausgebildete Drü
sen haben, so daß die Aufstellung einer eigenen Unterfamilie erforderlich ist.

H elm in t ho g ly p t in ae  P ilsbry 1939.

Divertikel vorhanden; ein Pfeilsack, zwei Drüsen, an Basis des Pfeilsacks inserierend, 
Drüsenkörper Teilen der Endwege anliegend (Abb. 5-6); bei manchen Gruppen Reizappa
rat und z.T. auch Divertikel fehlend.

SW-Nordamerika.
Zu den Helminthoglyptinae gehören alle nordamerikanischen Gruppen außer Mona

denia. Helminthoglypta und die Micrarionta-Gruppe stimmen im Bau des Reizapparats 
mehr überein, als die Angaben P ilsbry’s (1939) vermuten lassen: die Drüse von Helmintho
glypta ist nicht die Anschwellung des Drüsengangs, die eine muskulöse Pumpe darstellt, 
sondern der anschließende terminale Teil, der in einer Scheide den Neophor umhüllt (vgl. 
Webb 1952b). Dieser Teil entspricht dem terminalen bei Micrarionta, der der Vagina bzw. 
dem proximalen Penis anliegt.

Die Sonorelia-Gruppe, die von P ilsbry (1939) wegen des fehlenden Reizapparats als 
Unterfamilie abgetrennt wurde, ist durch Sonorelix so eng mit der Micrarionta-G  ruppe 
verbunden (vgl. P ilsbry 1948), daß sie nur als Tribus gewertet werden kann. Außerdem 
gibt es noch weitere Gruppen ohne Reizapparat, die unabhängig von der Sonorella-Gruppe 
aus solchen mit Reizapparat hervorgegangen sind (vgl. M iller 1970, 1972).

H e l m i n t h o g l y p t i n i .

Divertikel vorhanden; Reizapparat vorhanden, bei einer Gruppe fehlend.
Hierzu Helminthoglypta, die Micrarionta-G ruppe und Greggelix.

S o n o r e l l i n i  P ilsbry 1939.

Divertikel meist fehlend; Reizapparat fehlend.
Hierzu die Sonorella-Gmppe.

Cepol i inae  (Ihering 1909) P ilsbry 1939.

Divertikel fehlend; ein Pfeilsack, Drüsen ungleich, eine apikal am Pfeilsack und meist 
zwei am Neophor inserierend (Abb. 7).

Westindien.
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Zu dieser Unterfamilie, die zusätzlich durch meist glatten Kiefer gekennzeichnet ist, 
gehören alle Xanthonychidae Westindiens. Sie besitzen einen Reizapparat (vgl. Baker 
1943), der wie der von Helminthoglypta mit einem Neophor, jedoch im Gegensatz zu die
sem mit einem Pfeilpapillensack und ganz anders ausgebildeten Drüsen versehen ist. Eine 
Vereinigung der Cepoliinae mit den Helminthoglyptinae, wie sie Baker (1961) vorschlug, 
ist deshalb nicht angebracht. Es ist die Frage, ob die eine Drüse am Pfeilsack oder die zwei 
an der Neophorscheide denen der übrigen Xanthonychidae homolog sind (vgl. P ilsbry 
1939, Baker 1943, Webb 1952b); mir scheint wie Baker letzteres wahrscheinlicher, da die 
Scheidendrüsen in Lage und Anzahl den Drüsen der übrigen besser entsprechen als die 
Drüse am Pfeilsack.

E p i p h r a g m o p h o r i n a e  H offmann 1928.

Südamerika (Schwerpunkt mittlere Anden).
Die wenigen untersuchten Arten der Epiphragmophora-Gruppe besitzen ein Genital

system (vgl. D öring 1875, Ihering 1909, H esse 1930, H ylton Scott 1962), das offenbar 
dem der Cepoliinae ähnelt: Divertikel meist fehlend; ein Pfeilsack, Drüsen ungleich, die 
eine länglich, die anderen ein bzw. zwei gedrungen, am Pfeilsack bzw. an dessen Basis inse
rierend (Abb. 8). Die längliche Drüse wurde anscheinend z.T. zum Pfeilsack gerechnet, 
so daß sie in der Beschreibung nicht erwähnt wurde (vgl. D öring, Ihering 1929). Die gerin
ge Länge des Bursastiels, die von P ilsbry (1939) als wichtiges Merkmal der Unterfamilie 
angesehen wurde, ist nicht für alle untersuchten Arten charakteristisch (vgl. H esse, H yl
ton Scott). Eine ausreichende Definition der Unterfamilie ist erst möglich, wenn das Ge
nitalsystem genauer untersucht worden ist; dies ist auch Voraussetzung für eine H om olo
gisierung der Drüsen der Epiphragmophorinae mit denen der übrigen Xanthonychidae, 
die wiederum für die der Cepoliinae (s. dort) von Bedeutung sein könnte.

T r i c h o d i s c i n i n a e  n. subfam.

T y p u sg attu n g : Trichodiscina M artens.

Divertikel vorhanden; ein bis zwei Pfeilsäcke, zwei Drüsen, an Basis des Pfeilsacks inse
rierend, verhältnismäßig lang und stark zusammengeknäuelt (Abb. 9).

Mittelamerika.
Hierzu Trichodiscina (vgl-. Baker 1927), Miraverellia (vgl. Thompson 1959) und wahr

scheinlich Averellia, deren Genitalsystem noch nicht untersucht wurde. Die Averellia- 
Gruppe, die auch gehäusemorphologisch gut charakterisiert ist, kann weder zu den Lysi- 
noinae, von denen sie sich besonders durch die Ausbildung von Reizapparat und Fußende 
unterscheidet, noch zu den Xanthonychinae, die Halbnacktschnecken sind, gestellt wer
den, so daß die Aufstellung einer eigenen Unterfamilie notwendig war.

L y s i n o i n a e  H offmann 1928.

Divertikel fehlend; ein bis zwei Pfeilsäcke, zwei bis drei Drüsen, an Basis des Pfeilsacks 
bzw. Vagina inserierend, verhältnismäßig kurz (Abb. 10-11); Fußende gekielt. 

Mittelamerika.
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Als Lysinoinae können zwei mittelamerikanische Gruppen zusammengefaßt werden, 
die im Bau von Gehäuse und Genitalsystem beträchtliche Unterschiede aufweisen, aber 
wegen der apomorphen Ausbildung des Fußendes gemeinsamen Ursprung haben dürften 
(vgl. P ilsbry 1927). Die beiden Gruppen sollten als Triben getrennt werden:

L e p t a r i o n t i n i  n. trib.

T y p u sg a ttu n g : Leptarionta F ischer &  C rosse.

Ein Pfeilsack, zwei Drüsen, an Basis des Pfeilsacks inserierend; bei einer Gruppe Reiz
apparat fehlend.

Hierzu Leptarionta und Tryonigens (vgl. Pilsbry 1927).

L y s i n o i n i .

Zwei Pfeilsäcke, drei Drüsen, an Vagina nahe Pfeilsäcken inserierend.
Hierzu nur Lysinoe (vgl. F ischer &  C rosse 1872). Es ist möglich, daß auch die gehäuse- 

morphologisch ähnliche Itzamna, deren Genitalsystem noch nicht untersucht wurde, 
hierher gehört.

Leptarionta besitzt wie die Trichodiscininae und Xanthonychinae einen einfach vor
handenen, also mehr plesiomorphen Reizapparat, der dem der Stammform der Xantho- 
nychidae nahe kommen dürfte, Lysinoe dagegen zwei Pfeilsäcke und drei Drüsen, also einen 
mindestens verdoppelten Reizapparat. Diese Gruppe ähnelt damit den Humboldtianinae, 
die sich aber durch anders gebauten Reizapparat und ungekieltes Fußende beträchtlich 
unterscheiden; es ist daher wahrscheinlich, daß die Vervielfachung des Reizapparats bei 
beiden Gruppen auf Parallelevolution zurückzuführen ist.

Xanthony chi nae .

Halbnacktschnecke, Niere entsprechend verkürzt; Divertikel vorhanden oder feh
lend; ein Pfeilsack, zwei Drüsen, an Basis des Pfeilsacks inserierend (Abb. 12); Fußende 
mit Horn.

Mexiko.
Hierzu nur Xanthonyx. Das Genitalsystem dieser Gruppe (vgl. Strebel &  Pfeffer 

1880, P ilsbry 1900, Baker 1942) ähnelt dem der Trichodiscininae und Leptariontini und 
ist damit verhältnismäßig plesiomorph; die Abtrennung als selbständige Unterfamilie 
geht also hauptsächlich auf die durch die Gehäusereduktion bedingten Merkmale zurück. 
Der Fuß zeigt offenbar eine Tendenz zur Aulacopodie (vgl. Strebel &  Pfeffer).

M etostrac inae  n. subfam.

T y p u sg a ttu n g : Metostracon P ilsbry.

Nacktschnecke, Niere entsprechend verkürzt, zweilappig, das Perikard einschlie
ßend; Divertikel fehlend; ein Pfeilsack (oder Neophor?), zwei Drüsen, apikal an Pfeilsack 
(Neophor?) inserierend (Abb. 13).

Mexiko.
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Für Metostracon, die nach der Reduktion des Gehäuses und der zugehörigen Verlage
rung des Eingeweidesacks ein unvollkommenes Nacktschneckenstadium erreicht hat (vgl. 
P ilsbry 1900), muß eine neue Unterfamilie aufgestellt werden, weil so große Unterschiede 
zu Xantkonyx  bestehen, daß Parallelevolution beider Gruppen angenommen werden 
muß. Niere und Genitalsystem sind von denen der übrigen Xanthonychidae sehr verschie
den; eine nähere Verwandtschaft zu einer der anderen Gruppen der Familie ist nicht zu 
erkennen. Einschränkend muß allerdings gesagt werden, daß das Genitalsystem von Met
ostracon ungenügend untersucht ist; es ist möglich, daß der Pfeilsack, in dem P ilsbry kei
nen Pfeil finden konnte, in Wirklichkeit ein Neophor ist und der echte Pfeilsack rückgebil
det wurde, was auch die apikale Insertion der Drüsen erklären würde. Eine erneute Unter
suchung des Genitalsystems ist erforderlich, um die genannten Unklarheiten zu beseitigen 
und die systematische Stellung der Gruppe zu klären.

H u m b o l d t i an in ae  P ilsbry 1939.

Divertikel vorhanden; drei bis vier Pfeilsäcke, entsprechend viele Drüsen, an Vagina 
nahe Pfeilsäcken inserierend (Abb. 14).

Mexiko, Texas.
Zu den Humboldtianinae gehören zwei Gruppen, Humboldtiana und Bunnya, die sich 

so weitgehend unterscheiden, daß sie als Triben getrennt werden müssen.

H u m b o l d t i a n i n i .

Gehäuseschnecke; vier Pfeilsäcke und Drüsen, Drüsenkörper zu Ring um Vagina ver
schmolzen, Anzahl der Reizapparate z.T. reduziert.

Hierzu Humboldtiana (vgl. P ilsbry 1927,1939,1948, Solem 1974). Webb (1980) stellte 
fest, daß bei der von ihm untersuchten Humboldtiana-Art wie bei Bunnya zwei Pfeile im 
Pfeilsack gebildet werden.

B u n n y i n i  n. trib.

T y p u sg attu n g : Bunnya H. B. Baker.

Halbnacktschnecke; drei Pfeilsäcke mit Pfeilpapillensäcken und Drüsen, Drüsenkör
per nicht verschmolzen; Fußende mit Horn.

Hierzu Bunnya (vgl. Baker 1942). Die Unterschiede zu Xanthonyx zeigen, daß beide 
Halbnacktschneckenformen durch Parallelevolution entstanden sind.

Die Humboldtianinae sind, was die Vervielfachung des Reizapparats und dessen eigen
tümlichen Bau angeht, als verhältnismäßig apomorphe Gruppe anzusehen. Ihre Ähnlich
keit mit den anderen amerikanischen Xanthonychidae, die einen mehrfach vorhandenen 
Reizapparat haben (Miraverellia, Lysinoe), ist nur gering (s. dort); sie nehmen also innerhalb 
der Familie eine relativ isolierte systematische Stellung ein.

Eloninae G ittenberger 1979.

Divertikel vorhanden; ein Pfeilsack, zwei zerteilte Drüsen, an Vagina oberhalb Pfeil
säcken inserierend (Abb. 15).

W-Paläarktis (Pyrenäen).
G ittenberger (1979) stellte für die Elona-Gruppe, zu der Elona und Norelona gehören 

(vgl. H . N ordsieck 1986a), die Familie Elonidae auf. Die Ausbildung des Genitalsystems
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(vgl. H esse 1885, Ihering 1929, G ittenberger) läßt folgende Aussagen zur systematischen 
Stellung der Gruppe zu: Das Vorhandensein des Divertikels zeigt, daß sie nicht zu den 
Hygromiidae oder Bradybaenidae gehört. Wichtiger sind die Merkmale des Reizapparats: 
1) Die Drüsen sind nicht siphonal, d. h. die Gruppe gehört nicht zu den Hygromiidae oder 
Helicidae. 2) Die Drüsen inserieren oberhalb des Pfeilsacks an der Vagina, d.h. sie gehört 
nicht zu den Bradybaenidae. Die Gruppe sollte nicht als selbständige Familie gewertet, 
sondern als Unterfamilie den Xanthonychidae zugeordnet werden, weil es keine wesentli
chen Unterschiede zu den amerikanischen Gruppen, dafür aber wichtige Gemeinsamkei
ten mit solchen gibt. Es sind folgende: 1) das Vorkommen einer Pfeilpapille bei Elona und 
des zugehörigen Pfeilpapillensacks (=  Cupula, vgl. H esse, Ihering) bei beiden Gattungen 
der Gruppe; 2) die Anzahl und Lage der Reizapparatelemente: ein Pfeilsack und zwei 
mehrteilige Drüsen, die oberhalb des Pfeilsacks ringsum an der Vagina inserieren. Die in 
1) genannten Hilfsorgane sind sonst nur bei Xanthonychidae (Cepoliinae, Bunnya, vgl. 
Baker 1942,1943) zu finden. Der Reizapparat 2) ist also bei der Elona-Gruppe mindestens 
verdoppelt; die Pfeilsäcke sind zu einem reduziert, während die Drüsen erhalten geblieben 
sind. Dies sind Verhältnisse, die außer bei Hygromiidae, die aber andere Drüsen haben, 
nur bei Xanthonychidae Vorkommen und zwar bei Lysinoe (die jedoch zwei Pfeilsäcke 
und drei ungeteilte Drüsen besitzt) und Bunnya (die drei Pfeilsäcke mit zwei Pfeilen und 
gleich viele ungeteilte Drüsen besitzt). Beide Merkmale des Reizapparats sprechen also 
für eine Verwandtschaft mit den mittelamerikanischen Xanthonychidae; diese Folgerung 
wird durch die Gehäuseähnlichkeit der fossilen £/cw<2-Verwandten mit diesen Gruppen 
gestützt (vgl. H. N ordsieck 1986a). Der Bau des Penis von Elona (mit innerem Penisrohr, 
ohne Papille) kann als weiterer Hinweis auf eine Verwandtschaft mit amerikanischen 
Xanthonychidae gewertet werden, weil es einen ähnlichen Penisbau bei Helminthoglypta 
gibt (vgl. PiLSBRY 1939, G ittenberger).

Die Elona-Gruppe ist wahrscheinlich der Rest einer Gruppe von Helicoidea, die im 
europäischen Tertiär vom Eozän bis zum Pliozän reich vertreten war; diese fossilen Eloni- 
nae lassen sich in zwei Gruppen gliedern, die als Triben gewertet werden können: die 
Galactochilus-Grwppe =  EloniniunddieX/i&M-Gruppe = Klikiini. Von den Elonini blieb 
im Pleistozän nur die Elona-Gruppe, von den Klikiini wahrscheinlich nur Soosia übrig 
(vgl. H . N ordsieck 1986a).

Soosia, die von H esse (1918b) zu seinen Helicodontinae gestellt wurde, unterscheidet 
sich durch Gehäuse, Genitalsystem und Verbreitung beträchtlich von den übrigen Helico
dontinae sensu H esse, die zu den Hygromiidae gehören (s. dort). Das Genitalsystem ist 
nach Soös (1917) stark vereinfacht (ohne Divertikel, Reizapparat und Flageilum), im übri
gen aber unzureichend bekannt, so daß es keine Rückschlüsse auf die Zugehörigkeit der 
Gattung zu einer der Familien der Helicoidea zuläßt. Eine genauere Untersuchung, beson
ders der männlichen Endwege, ist deshalb erforderlich, um die systematische Stellung der 
Gattung klären zu können.

Bradybaenidae P ilsbry 1934 (Eulotidae M oellendorff 1898)10).

Kiefer gerippt, bei manchen Gruppen glatt; Divertikel fehlend; Reizapparat einfach 
vorhanden, aus Pfeilsack, meist mit Nebensack, und ein bis zwei Drüsen bestehend, Drü
sen nicht siphonal, einfach oder zerteilt, an Nebensack oder Basis des Pfeilsacks inserie
rend.

E-Paläarktis, eine Art W-Paläarktis, E-Orientalis.
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Bei den bisher untersuchten Bradybaenidae (Wiegmann 1900, Schileyko 1978) ist die 
Bursa vom Spermovidukt abgeknickt. Bei mehreren Gruppen der Familie inseriert der 
Reizapparat an einer Ausstülpung am distalen Ende der weiblichen Endwege =  Neophor.

Alle bisher untersuchten Arten der Bradybaenidae haben 28 oder 29 Chromosomen.
Die asiatischen Bradybaenidae stellen im Gegensatz zu den amerikanischen oder euro

päischen Helicoidea eine auffallend geschlossene Gruppe dar, deren größter Teil nicht in 
Unterfamilien gegliedert werden kann; nur die auf den Philippinen verbreitete Teilgruppe 
läßt sich wegen der Ausbildung des Reizapparats als Unterfamilie Helicostylinae ab
trennen.

Bradybaeninae .

Reizapparat mit zwei Drüsen, diese meist zerteilt (Abb. 16-17).
Verbreitung wie Familie.
Die verschiedenen Gruppen der Bradybaeninae unterscheiden sich im Bau von Reizap

parat und männlichen Endwegen (vgl. P ilsbry 1895, J acobi 1898, Wiegmann 1900, Schi
leyko 1978, A zuma 1982) nicht genügend, um eine Aufteilung in Triben oder gar Unterfa
milien zu ermöglichen. Die Gliederung in Aegistinae und Bradybaeninae, die von den 
japanischen Malakologen vorgeschlagen wird (vgl. H abe 1955, A zuma), basiert nur auf 
der Untersuchung der japanischen Arten; für die Aufteilung ist offenbar die Ausbildung 
des Flagellums entscheidend, das bei den Aegistinae sensu H abe ±  stark entwickelt ist, 
während es bei den Bradybaeninae sensu H abe weniger entwickelt ist oder fehlt. Dies kann 
aber bei den zu den gleichen Gattungen gerechneten Arten des asiatischen Festlands nicht 
der Fall sein, weil bei diesen das Flagellum fast immer fehlt (vgl. W iegmann). Dieses Bei
spiel zeigt, daß eine Untergliederung der Bradybaeninae nicht möglich ist, bevor eine Revi
sion aller, besonders der festländischen Gruppen im Gattungsniveau durchgeführt wurde.

Hel i cos ty l inae  Ihering 1909.

Reizapparat mit einer Drüse, diese einfach (Abb. 18); bei einer Gruppe Reizapparat 
fehlend.

Philippinen.
Zu den Helicostylinae gehören 7hcheulota, Chloraea und die Helicostyla-Gruppe (vgl. 

Semper 1873, Pilsbry 1895). Die Ausbildung des Reizapparats spricht dafür, daß die Unter
familie gegenüber den Bradybaeninae verhältnismäßig apomorph ist; dies dürfte damit 
Zusammenhängen, daß sie aus einem Isolat der Familie auf den Philippinen hervorgegan
gen ist.

Hygromiidae Tryon 1866.

Kiefer gefältelt, z.T. gerippt; Divertikel fehlend; Reizapparat einfach bis zweifach vor
handen, aus Pfeilsack, z. T. mit Nebensack, und meist mehreren Drüsen bestehend, Drüsen 
siphonal, meist zerteilt, bei den meisten Gruppen +  oberhalb Pfeilsack inserierend.

Paläarktis mit Kapverden, besonders W-Paläarktis, E-Athiopis.
Bei allen bisher untersuchten Hygromiidae liegt die Bursa dem Spermovidukt an.
Zu den Hygromiidae, die als Familie von den Helicidae abgetrennt werden müssen 

(vgl. Ihering 1929, H esse 1931, P ilsbry 1939, Schileyko 1972b, 1978), gehören außer den 
Hygromiidae sensu Schileyko die Helicodontinae sensu H esse (ohne Soosia) und die bis
her zu den Bradybaenidae gestellten Halolimnohelicinae.
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Die Helicodontinae sensu H esse haben nur die durch die versteckte Lebensweise be
dingten Merkmale gedrücktes Gehäuse und Neigung zur Rückbildung des Reizapparats 
gemeinsam, unterscheiden sich aber sonst in der Ausbildung des Genitalsystems, beson
ders des Reizapparats, erheblich. Schileyko (1978) erkannte diese Heterogenität, als er dar
in vier Gruppen nachwies14), von denen er zwei als mögliche Angehörige der Hygromii- 
dae ansah; er hielt aber die Gruppe als Familie von den Hygromiidae getrennt und erhob 
sie später (1979) sogar zur Uberfamilie. Dieses Vorgehen ist völlig unangemessen und of
fenbar eine Verlegenheitslösung, die nur mit den Schwierigkeiten bei der Zuordnung der 
betreffenden Gruppen zu erklären ist. Tatsächlich lassen die meisten Gruppen der Helico
dontinae sensu H esse Beziehungen zu den Hygromiinae erkennen und können vorläufig 
in einer Unterfamilie zusammenbleiben, während die Helicodonta-Grwppe s. 1. eine iso
lierte systematische Stellung hat (s. unten); Soosia dagegen dürfte überhaupt nicht zu den 
Hygromiidae gehören (s. bei Eloninae). Dafür läßt sich Ciliella, die H esse eigentlich nach 
Ausbildung von Gehäuse und Genitalsystem hätte zu seinen Helicodontinae stellen müs
sen, an die Gruppen anschließen, die den Hygromiinae nahe stehen.

Die Zuordnung der Halolimnohelicinae zu den Hygromiidae wurde bereits früher 
(H. N ordsieck 1986a) begründet.

Die Gliederung der Hygromiidae in Unterfamilien ist nicht einfach. Die bisherige 
auf P ilsbry’s Gliederung (1895) zurückgehende Einteilung in Fruticicolinae (= Hygromii
nae), Helicellinae und Helicodontinae (Kobelt 1904, A. J. "Wagner in Sturany &  Wagner 
1914 und 1915, H esse 1931), denen noch die Geomitrinae hinzuzufügen sind (vgl. Z ilch 
1960), kann nicht aufrecht erhalten werden, weil die Helicellinae und Helicodontinae 
durch mehrfach entstandene adaptive Merkmale definiert und damit polyphyletisch sind 
(s. oben). Dies wurde, was die ersteren betrifft, bereits von Schileyko (1972b, 1978) er
kannt, der die Hygromiidae (ohne Helicodontinae s. oben) in zahlreiche Unterfamilien 
gliederte. Von diesen können abgesehen von den Hygromiinae nur die Trichiinae, Mona- 
chinae (=  Euomphaliinae, 1978) und Geomitrinae übernommen werden. Die Cochlicelli- 
nae gehören zu den Monachinae, weil sie sich im Bau des Reizapparats an die Monacha- 
Gruppe (Thebinae sensu H esse) anschließen. Die Ciliellinae und Metafruticicolinae sind 
nur auf das Fehlen des Reizapparats begründet; sie stehen anderen Gruppen der Hygromii
dae so nahe, daß sie nur als Triben gewertet werden können. Die Archaicinae und Paedho- 
plitinae wurden von Schileyko (1978) von den Hygromiinae bzw. Euomphaliinae abge
trennt, weil sie seiner Meinung nach nicht zu diesen Gruppen gehören, sondern direkt 
von Trichiinae abzuleiten sind. Wenn dies zuträfe, müßten sie sich von den Hygromiinae 
bzw. Euomphaliinae irgendwie unterscheiden; dies ist aber offenbar nicht der Fall, da Schi
leyko’s Diagnosen dieser Unterfamilien mit denen der genannten weitgehend überein
stimmen, d.h. diese Unterfamilien können nicht akzeptiert werden15).

14) Dazu ist anzumerken, daß Schileyko (1978) zusätzlich zu diesen vier Gruppen noch Cana- 
riella und Soosia anführt, die er offenbar nicht zuordnen konnte. Eine seiner vier Gruppen ist im 
übrigen wieder heterogen, weil sie die Helicodonta-Gruppe und Caracollina enthält; einen Reizappa
rat, wie er für diese Gruppe abgebildet wird (: Abb. 31v), gibt es nicht. Auch schreibt Schileyko der 
ebenfalls zu dieser Gruppe gerechneten Atenia eine Appendicula zu, die bei G ittenberger (1968) 
jedoch eine Drüse des Reizapparats ist.

15) Es geht nicht an, wie es Schileyko (1978) tut, die Hygromiinae und Euomphaliinae nach der 
Ausbildung des Reizapparats als monophyletische Gruppen darzustellen und gleichzeitig die Grup
pen Mittelasiens mit dem gleichen Reizapparat (Archaica- bzw. Paedhoplita-Gruppe) unabhängig von 
diesen von den Trichiinae abzuleiten, nur weil Arten dieser Gruppen bestimmten benachbarten Arten 
der Trichiinae besonders ähnlich sind. Eine Ableitung dieser Gruppen von den Trichiinae erst im 
Pleistozän (: Abb. 33) ist sowieso ganz unrealistisch.
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Aus dem Gesagten ergibt sich, daß die Unterfamiliengliederung der Hygromiidae voll
ständig revidiert werden muß. Das ist im Rahmen dieser Arbeit nur bedingt möglich, weil 
viele Gruppen der Familie noch nicht genügend bekannt sind. Die Unterfamilien müssen 
mehr noch als bei anderen Helicoidea nach der Ausbildung des Reizapparats unterschie
den werden, weil die übrigen Teile des Genitalsystems, soweit genügend bekannt, wenig 
verschieden sind; mit Hilfe des Reizapparats lassen sich auch am einfachsten Schlußfolge
rungen zur Phylogenese der Gruppen ziehen (s. I). Das Vorhandensein zweier Reizappara
te muß für die Hygromiidae insgesamt als plesiomorph angesehen werden, weil es in vier 
verschiedenen Gruppen (Trichiinae, Geomitrinae, Monachinae, Halolimnohelicinae) 
ausschließlich oder häufig vorkommt; ein weiterer Beweis dafür ist das Vorhandensein 
beidseitig bzw. ringsum an der Vagina inserierender Drüsen auch bei den meisten Gruppen 
mit einfach vorhandenem Reizapparat. Von den genannten Gruppen mit zwei Reizappara
ten haben die Trichiinae einen normalen Pfeilsack, sind also die in dieser Hinsicht plesio- 
morphe Unterfamilie, während die drei anderen einen jeweils in anderer Weise umgebilde
ten Pfeilsack aufweisen, also stärker apomorph sind; sie sollten daher als drei Unterfami
lien gewertet werden. Ebenfalls stärker apomorph sind die Gruppen mit einfach vorhande
nem Reizapparat, die Hygromiinae mit wenig verändertem und die helicodontoiden 
Gruppen mit stärker modifiziertem Reizapparat, die nach dessen Ausbildung mindestens 
zwei unabhängige Evolutionslinien und damit Unterfamilien darstellen, die Cilielli- 
nae16) und Helicodontinae.

Die makaronesischen Hygromiidae, die Geomitra- und die Leptaxis-Gruppe, wurden 
bisher, der Gliederung P ilsbry’s (1895) folgend, als selbständige Unterfamilien gewertet 
(vgl. C. Boettger 1909, Thiele 1931, Z ilch 1960), wobei die Zugehörigkeit der Leptaxinae 
zu den Hygromiidae erst von Schileyko (1972a) und unabhängig davon von mir erkannt 
wurde17). Der Vergleich der Reizapparate beider Gruppen mit denen der übrigen Hygro
miidae zeigte, daß sie mit bestimmten festländischen Gruppen nahe verwandt sind und 
daher nur Tribusrang haben; die Geomitra-Grappe bildet mit der Trochoidea-Gruppe die 
Unterfamilie Geomitrinae, während die Leptaxis-Gruppe zu den Hygromiinae gehört.

Die Chromosomenzahl der bisher untersuchten Arten der Familie ist verschieden und 
meist mehr oder weniger reduziert. Einige helicelloide Arten aus zwei Unterfamilien (Hy
gromiinae, Geomitrinae) und Helicodonta haben 27 bzw. 26, die meisten übrigen aus drei 
Unterfamilien 24 bzw. 23 Chromosomen. Die gemeinsame höhere Zahl der helicelloiden 
Arten ist kein Beweis für deren nähere Verwandtschaft, weil sie als plesiomorph zu werten 
ist (s. I), während z.B. die übereinstimmende Zahl (23) der untersuchten Arten von Euom- 
phalia, Monacha und Cochlicella eine Stütze für deren Vereinigung in einer Unterfamilie 
Monachinae ist, weil diese apomorph ist.

16) Die Unterfamilie muß unglücklicherweise den Namen einer Gruppe tragen, die keinen Reiz
apparat besitzt, also für die Unterfamilie nicht repräsentativ ist; Grund dafür ist Schileyko’s frühe 
und voreilige Aufstellung einer Tribus Ciliellini für die Hygromiidae ohne Reizapparat.

17) Nachdem ich mit Hilfe der Literaturangaben zur Anatomie (Kiefer, Genitalsystem) von Lep
taxis deren Zugehörigkeit zu den Hygromiidae erkannt hatte, stellte ich fest, daß Schileyko schon 
früher (1972a) Leptaxis undata Lowe nach dem Bau des Genitalsystems zu Monachoides und damit 
zu den Hygromiidae gestellt hatte. Die Zuordnung der Gruppe zu Monachoides geht jedoch zu weit, 
weil sie deren Besonderheiten nicht genügend berücksichtigt. Die Zugehörigkeit von Leptaxis zu den 
Hygromiidae und Hygromiinae wurde inzwischen durch anatomische Untersuchung von mehreren 
Arten, die ich von K. G roh (Darmstadt) erhielt, bestätigt.
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Zu den Hygromiidae dürften zahlreiche tertiäre Helicoidea-Gruppen Europas mit hy- 
gromioider und helicodontoider Gehäuseform gehören, deren Beziehungen zu rezenten 
Gruppen noch nicht genügend erforscht sind (vgl. H. N ordsieck 1986a).

T r i c h i i n a e  Lozek 1956 (Kobelt 1904)10).

Zwei Pfeilsäcke, normal ausgebildet, stets mit Nebensäcken, Pfeil verhältnismäßig 
klein, einfach (Abb. 19).

W-Paläarktis bis Mittelasien.
Hierzu die Fruticicolinae und Helicellinae sensu H esse mit zwei normalen Pfeilsäcken 

(vgl. H esse 1931,1934, Schileyko 1978), d.h. die Trichiinae sensu Schiueyko mit Ausnah
me von Helicella, die zur folgenden Unterfamilie gehört (s. dort). Die Unterfamilie kann 
nach dem Verlauf des Ommatophorenretraktors in zwei Triben gegliedert werden:

T r i c h i i n i .

Ommatophorenretraktor zwischen den Endwegen verlaufend.
Hierzu die Mehrzahl der Gattungen.

H e l i c o p s i n i  n. trib.

T y p u sg a ttu n g : Helicopsis F itzinger.

Ommatophorenretraktor neben den Endwegen verlaufend.
Hierzu die Helicopsis-Gruppe.

H yg rom iinae .

Ein Pfeilsack (bei einer Gruppe zwei), normal ausgebildet, z.T. mit Nebensack, Pfeil 
verhältnismäßig groß, +  stärker differenziert (Abb. 20); bei einer Gruppe Reizapparat 
fehlend.

Paläarktis mit Kapverden.
Hierzu die Fruticicolinae und Helicellinae sensu H esse mit einem normalen Pfeilsack 

(vgl. H esse 1931, 1934, Schileyko 1972a, 1978), d.h. die Hygromiinae sensu Schileyko 
sowie die Archaicinae Schileyko, Leptaxinae auct., Metafruticicolinae Schileyko und He
licella.

Die Archaica-Gruppe gehört, wie von Schileyko (1972a) ursprünglich auch vorge
schlagen, zu den Hygromiinae (s. oben).

Die Leptaxis-Gruppe, die von den meisten Autoren als selbständige Unterfamilie be
trachtet und noch von Mandahl-Barth (1950) für näher verwandt mit den Helicidae ge
halten wurde, gehört nach der Ausbildung von Kiefer und Genitalsystem zweifelsfrei zu 
den Hygromiidae; in der Ausbildung des Reizapparats stimmt sie mit den Hygromiinae 
überein (vgl. Mandahl-Barth). Es handelt sich also nicht um eine plesiomorphe, sondern 
um eine relativ apomorphe Gruppe, die ihre Entstehung der Isolation im makaronesi- 
schen Raum verdankt; deshalb ist es ganz unwahrscheinlich, daß tertiäre Helicoidea des 
europäischen Festlands zur Leptaxis-G ruppe gehören (vgl. H. N ordsieck 1986a).

Die Metafruticicola-Gruppe, die von Schileyko (1972b) wegen des fehlenden Reizap
parats als Unterfamilie abgetrennt wurde, schließt sich im Bau der männlichen Endwege 
(vgl. H esse 1931, Schileyko 1972c) und der Verbreitung an die Fruticocampylaea-Gruppe 
an, so daß sie als Tribus den Hygromiinae zugeordnet werden kann.
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Helicella, die von Schileyko (1978) wegen des Vorhandenseins von zwei Pfeilsäcken 
zu den Trichiinae gestellt wurde, stimmt in der Ausbildung von Pfeilsack und Pfeil und 
der Innervierung des Penis vom Pedalganglion aus weitgehend mit Cernuella und Candi- 
dula überein; es muß daher angenommen werden, daß der zweifach vorhandene Reizappa
rat aus einem einfach vorhandenen entstanden, also (für Hygromiidae eine Ausnahme!) 
apomorph ist.

Damit ergibt sich folgende Tribusgliederung:

H y g r o m i i n i .

Ommatophorenretraktor zwischen den Endwegen verlaufend; stets ein Pfeilsack.
Hierzu die Mehrzahl der Gattungen, auch die Archaica-Gruppe.

L e p t a x i n i  C. Boettger 1909.

Wie Hygromiini, Pfeil mit zwei ausgeprägten Schneiden.
Hierzu die Leptaxis-Gruppe. Die Abtrennung als Tribus von den Hygromiini wird 

durch den abweichenden Gehäusebau und die Verbreitung gestützt.

M e t a f r u t i c i c o l i n i  Schileyko 1972.

Wie Hygromiini, aber Reizapparat fehlend.
Hierzu die Metafruticicola-Gruppe.

H e l i c e l l i n i  Ihering 1909 (Kobelt 1904)10).

Ommatophorenretraktor neben den Endwegen verlaufend; ein oder zwei Pfeilsäcke. 
Hierzu die Cemuella-Gruppe, Candidula und Helicella.

Ci l ie l l inae  Schileyko 197016).

Wie Hygromiinae, Pfeilsack unterschiedlich ausgebildet bis fehlend, wenn vorhanden, 
mit Pfeil, dieser unterschiedlich groß (Abb. 21-22); bei einigen Gruppen Reizapparat feh
lend.

SW - W-Paläarktis.
Hierzu die meisten Gruppen der Helicodontinae sensu H esse und Ciliella (vgl. H esse 

1931, O dhner 1931, O rtiz de Zärate 1962, G ittenberger 1968, Schileyko 1971 b, 1972b). 
Es ist fraglich, ob diese Gruppen tatsächlich näher verwandt sind. Die Verwandtschaft 
von Trissexodon- und Oestophora-Gruppe wird durch die Ausbildung eines Pfeilsackliga
ments (vgl. O rtiz de Zärate, G ittenberger) und die Verbreitung wahrscheinlich gemacht. 
Caracollina läßt sich trotz der abweichenden Ausbildung des Pfeilsacks nach den übrigen 
Merkmalen des Genitalsystems an die Oestophora-Gruppe anschließen (vgl. H esse, 
O dhner). Ciliella ähnelt der Oestophora-Gruppe im Gehäusebau und der Ausbildung der 
männlichen Endwege (vgl. H esse, Schileyko). Die Unterfamilie kann demnach in vier 
Triben gegliedert werden:
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T r i s s ex o d o n t i n i  n. trib.

T y p u s g a t t u ng :  Trissexodon P ilsbry.

Pfeilsack mit Nebensack, Pfeil klein.
Hierzu die Trissexodon-Gruppt.

O e s t o p h o r i n i  n. trib.

T y p u sg a ttu n g : Oestophora H esse.

Pfeilsack ohne Nebensack, Pfeil unterschiedlich groß, oder Pfeilsack fehlend; bei einer 
Gattung Reizapparat fehlend.

Hierzu die Oestophora-Gruppe und Canariella.

C a r a c o l l i n i n i  n. trib.

T y p u sg a ttu n g : Caracollina Beck.

Pfeilsack ohne Nebensack, jedoch mit Anhang, Pfeil sehr klein.
Hierzu nur Caracollina.

C i l i e l l in i .

Reizapparat fehlend.
Hierzu nur Ciliella. Die Besonderheiten der Gattung und die verbleibende Unsicher

heit ihrer Zuordnung lassen die Wertung als selbständige Tribus geraten erscheinen.

Ge om it r in ae  C. Boettger 1909.

Ein oder zwei Pfeilsäcke, zu Anhängen ohne Pfeil umgebildet, ohne Nebensack (Abb. 
23).

S-W-Paläarktis.
Die Trochoidea-Gruppe der Helicellinae sensu H esse und die Geomitra-Gruppe, die 

bisher von den meisten Autoren als Unterfamilie gewertet wurde, stimmen in der Ausbil
dung des Reizapparats so weitgehend überein, daß sie in einer Unterfamilie vereinigt wer
den müssen (vgl. H esse 1934, Mandahl-Barth 1950). Der Pfeilsack ist zu einem Anhang 
(„muskulöse Drüse“‘, M andahl-Barth) umgebildet, der im Vergleich zur Appendicula der 
folgenden Unterfamilie stets von geringer Größe und einfach gebaut ist. Es ist auch mög
lich, daß der Pfeilsack rückgebildet wurde und der Anhang dem Nebensack entspricht. 
Bei der Geomitra-Gruppe soll die Muscularis des Anhangs nach Mandahl-Barth im Ge
gensatz zu der von Trochoidea keine Längsmuskulatur enthalten, also noch einfacher ge
baut sein; die Deutung als Oriment des Pfeilsacks, die M andahl-Barth vorschlug, steht 
in Widerspruch zu der Tatsache, daß der Reizapparat der Helicoidea nicht bei diesen ent
standen, sondern von deren Stammform übernommen wurde (s. I). Das bedeutet, daß die 
Geomitra-G  ruppe ähnlich wie die Leptaxis- Gruppe (s. bei Hygromiinae) keine plesiomor- 
phe, sondern eine relativ apomorphe Gruppe ist, die aus einem Isolat auf den Madeiren 
hervorgegangen ist; daher gilt für die Zuordnung von tertiären Helicoidea zur Geomitra- 
Gruppe das gleiche wie für die zur Leptaxis- Gruppe. Die Unterfamilie läßt sich in zwei 
Triben gliedern:
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T ro c h o id e in i  n. trib.

T y p u sg attu n g : Trochoidea Brown.

Zwei Anhänge, Drüsen beidseitig ausgebildet. 
Hierzu die Trochoidea-Gruppe.

G e o m it r in i .

Ein bis zwei Anhänge, Drüsen entsprechend ein- oder beidseitig ausgebildet; bei einer 
Gruppe Reizapparat fehlend.

Hierzu die Geomitra-Gm ppt. Die Abtrennung als Tribus wird wie bei den Leptaxini 
durch Gehäusebau und Verbreitung gestützt; die Geomitrini sind ein Musterbeispiel für 
die adaptive Radiation einer Gruppe in einem relativ kleinen isolierten Areal (Madeiren).

M onachinae Wenz 1930 (Kobelt 1904)18).

Ein bis zwei Pfeilsäcke, zu Anhängen ohne Pfeil = Appendiculae11) umgebildet, oh
ne Nebensack (Abb. 24-25).

W-Paläarktis bis Abessinien und Mittelasien.
Zu dieser Unterfamilie, die ursprünglich nur für dieMonacha-Gruppe (Thebinae sensu 

H esse) aufgestellt worden war, gehören auch die Euomphalia-Gruppe der Fruticicolinae 
sensu H esse, dazu die Paedhoplitinae Schileyko (s. oben), und die Cochlicella-Gruppe der 
Helicellinae sensu H esse (vgl. H esse 1931,1934, Schileyko 1972b, 1978). Diese Gruppen 
sind durch den Besitz eines bestimmten Reizorgans, der Appendicula11), gekennzeich
net, die dem Pfeilsack homolog sein dürfte (vgl. F rankenberger 1919); sie besteht aus einer 
Scheide und einem terminalen Anhang, der +  deutlich abgesetzt ist. Die Zusammengehö
rigkeit von Euomphalia- und Monacha-Gruppe hatte Schileyko (1978) bereits erkannt; 
die Cochlicella-Gruppe sah er (1972b) dagegen als selbständige Unterfamilie an, weil er 
deren zerteilten Anhang der Appendicula falsch mit den Drüsen des Reizapparats homolo- 
gisierte. Die Vereinigung der drei Gruppen in einer Unterfamilie wird durch die gleiche 
Chromosomenzahl (23) der untersuchten zugehörigen Arten gestützt, die als apomorph 
anzusehen ist (s. oben). Die drei Gruppen können als Triben gewertet werden:

E u o m p h a li in i  Schileyko 1978.

Zwei Appendiculae, Drüsen des Reizapparats vorhanden; Ommatophorenretraktor 
zwischen den Endwegen verlaufend.

Hierzu die Euomphalia-Gruppe, an die sich die Paedhoplita-Gruppe anschließen läßt 
(s. oben). Die äthiopische Lejeania-Gruppe, die einen Reizapparat wie die Euomphalia- 
Gruppe hat, bei der aber anscheinend ein unterschiedlicher Verlauf des Ommatophoren- 
retraktors vorkommt (vgl. Pfeffer 1931, Verdcourt 1969), dürfte ebenfalls zu dieser Tri- 
bus gehören. Die Euomphaliini stellen die plesiomorphe Gruppe der Unterfamilie dar, 
während die beiden folgenden Triben als stärker apomorph anzusehen sind.

18) Monachinae Wenz 1930 (als Monachea) ist Ersatzname für Thebea Wenz 1923 wegen Homo
nymie, Thebea Ersatzname für Carthusianea K obelt 1904 wegen Synonymie der Typusgattung. Mo
nachinae Wenz ist allerdings durch Monachinae (TypusgattungMonachusf) bei den Mammalia (Pinni
pedia) präokkupiert, so daß der Fall nach Art. 55 (a) IRZN der Kommission vorgelegt werden muß.
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M o n a c h in i18).

Eine Appendicula, mit einfachem Anhang, Drüsen des Reizapparats vorhanden; Om- 
matophorenretraktor neben den Endwegen verlaufend; bei einigen Gruppen Reizapparat 
+  reduziert.

Hierzu die Monacha-Gruppe.

C o c h l i c e l l i n i  Schileyko 1972.

Eine Appendicula, mit zerteiltem Anhang, Drüsen des Reizapparats fehlend; Omma- 
tophorenretraktor neben den Endwegen verlaufend.

Hierzu Cochlicella und Monilearia.

H el icod on tin ae  Kobelt 1904.

Ein Pfeilsack, zu Anhang ohne Pfeil umgebildet, ohne Nebensack, oder Pfeilsack feh
lend, eine Drüse, bei Vorhandensein des Pfeilsacks zusammen mit diesem inserierend 
(Abb. 26).

W-Paläarktis, besonders S-Europa.
Zu dieser Unterfamilie gehören zwei Gruppen der Helicodontinae sensu H esse, die 

im Bau des Genitalsystems, besonders des FPSC und der männlichen Endwege, weitge
hend übereinstimmen. Sie können wegen der im folgenden genannten Unterschiede als 
Triben gewertet werden; diese Einstufung wird durch die Unterschiede im Gehäusebau 
gestützt.

H e l i c o d o n t i n i .

Anhang vorhanden; Penisretraktor vom Columellarmuskel abzweigend.
Hierzu Helicodonta und Drepanostoma (vgl. H esse 1931, 1934, Schileyko 1971 b, 

1978). Der Anhang des Reizapparats dürfte, wie bereits von A. Schmidt (1855) vermutet, 
dem Pfeilsack entsprechen, was aus seiner Lage und der von der Drüse abweichenden Aus
bildung19) zu schließen ist; daß er zusammen mit dieser inseriert und ebenfalls drüsig ist, 
ist (entgegen der Meinung Schileyko’s) kein Beweis dafür, daß er zur Drüse des Reizappa
rats gehört.

L i n d h o l m i o l i n i  Schileyko 1978.

Anhang fehlend; Penisretraktor am Diaphragma inserierend.
Hierzu Lindholmiola (vgl. H esse, Schileyko). Ob auch Atenia, deren Genitalsystem 

dem von Lindholmiola ähnelt (vgl. G ittenberger 1968), zu dieser Tribus gehört, bleibt 
zu untersuchen.

19) Dieser Unterschied ist anscheinend bei Drepanostoma stärker ausgeprägt als bei Helicodonta, 
was H esse (1918b, 1931, 1934) dazu veranlaßte, den Anhang der ersteren mit einem Pfeilsack und 
den der letzteren mit einer Drüse zu vergleichen. Dies ist aber nicht statthaft, da die Anhänge bei 
beiden zweifellos homolog sind.
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H alo lim n o h e lic in ae  H. N ordsieck 1986.

Zwei Pfeilsäcke, zu Anhängen ohne Pfeil umgebildet, ohne Nebensack, Drüsen des 
Reizapparats zusammen mit Pfeilsäcken inserierend (Abb. 27); bei einer Gruppe Reizap
parat fehlend.

Äthiopis (Mittel- und E-Afrika).
Die äthiopische Halolimnohelix-Gruppe stimmt im Bau des Genitalsystems abgese

hen von der Insertion der Drüsen des Reizapparats mit den Hygromiidae überein, während 
sie sich von den Bradybaenidae, zu denen sie seit P ilsbry’s Bearbeitung (1919) gestellt wur
de, durch die dem Spermovidukt anliegende Bursa, das Vorhandensein zweier Reizappara
te und die siphonale Ausbildung der Drüsen unterscheidet (vgl. P ilsbry, Pfeffer 1931, 
Verdcourt 1973, 1974). Während also eine Zuordnung zu den Bradybaenidae nicht in 
Betracht kommt, bleibt zu klären, ob die Gruppe als Unterfamilie der Hygromiidae oder 
als selbständige Familie zu betrachten ist, da die Unterschiede zu den paläarktischen Hy
gromiidae etwas größer sind als die von deren Unterfamilien untereinander; im Vergleich 
zu den anderen Familien der Helicoidea wird sie allerdings besser als Unterfamilie einge
stuft. Die für die Hygromiidae plesiomorphe Ausbildung zweier Reizapparate und die 
plesiomorphe Insertion der Drüsen zusammen mit den Pfeilsäcken sprechen dafür, daß 
die Halolimnohelicinae aus einem relativ früh in die Äthiopis eingewanderten Isolat der 
Hygromiidae hervorgegangen sind.

Helicidae R afinesque 1815.

Kiefer gerippt, bei manchen Gruppen glatt; Divertikel meist vorhanden; Reizapparat 
einfach vorhanden, aus einem Pfeilsack, ohne Nebensack, und zwei Drüsen bestehend, 
Drüsen siphonal, meist zerteilt, an Basis des Pfeilsacks inserierend.

W-Paläarktis mit Kapverden, eine Art auch NE-Nearktis.
Bei allen bisher untersuchten Helicidae ist die Bursa vom Spermovidukt abgeknickt.
Nach der Abtrennung der Hygromiidae (s. dort) stellen die Helicidae eine verhältnis

mäßig geschlossene Gruppe dar, die nach dem Bau des Genitalsystems, besonders des Reiz
apparats, in zwei Unterfamilien, Ariantinae und Helicinae, gegliedert werden kann, die 
sich auch in Chromosomenzahl und Verbreitung unterscheiden. Die Abtrennung einer 
dritten Unterfamilie, wie sie H esse (1918a: Murellinae), G ermain (1929: Tacheocampy lae- 
inae) oder Schileyko (1972b: Thebinae) vorgeschlagen haben, läßt sich nicht aufrecht er
halten, weil die entsprechenden Gruppen sich von den Helicinae (s. dort) nicht genügend 
unterscheiden.

Zu den Helicidae gehören mehrere Gruppen der tertiären Helicoidea Europas. Wäh
rend die Ariantinae nur mit wenigen Arten vom Miozän an nachzuweisen sind, sind die 
Helicinae seit dem Eozän zahlreich vertreten, besonders im Neogen mit der Cepaea- 
Gruppe (vgl. H . N ordsieck 1986a).

A rian tin ae  M örch 1864.

Drüsen des Reizapparats einfach bis gegabelt, Pfeil weniger differenziert, mit zwei 
Schneiden (Abb. 28).

Europa (ohne Kaukasien), eine Art N-Afrika.
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Die Ariantinae stellen trotz des abweichenden Gehäusebaus einiger Gattungen eine 
geschlossene Gruppe dar, die nicht in Triben gegliedert werden kann; sie ist nach dem 
Bau des Reizapparats und der männlichen Endwege (vgl. H esse 1931, 1934, Schileyko 
1971a, 1978) als verhältnismäßig plesiomorph anzusehen. Das Bild der geschlossenen und 
plesiomorphen Gruppe wird durch die Chromosomenzahl bestätigt, die bei allen unter
suchten Arten 29 oder 30 beträgt; eine Reduzierung wie bei den Helicinae hat bei den 
Ariantinae offenbar nicht stattgefunden.

H elicin ae.

Drüsen des Reizapparats meist ±  zerteilt, Pfeil meist stärker differenziert, mit vier 
Schneiden (Abb. 29).

Verbreitung wie Familie.
Die Helicinae sind eine weniger geschlossene Gruppe als die Ariantinae, so daß einige 

Gruppen als Unterfamilien abgetrennt wurden (s. oben); nach dem Bau des Reizapparats 
und der männlichen Endwege (vgl. H esse 1907—1920, 1931, Schileyko 1978) sind sie im 
Vergleich zu den Ariantinae verhältnismäßig apomorph. Dies gilt auch für die Chromoso
menzahl, die gegenüber der der Ariantinae meist reduziert ist; sie beträgt bei den meisten 
untersuchten Arten 28, 27, 26 oder 25, bei wenigen Arten 30 oder 22.

Eine Untergliederung der Helicinae ist trotz der großen Diversität nicht einfach, weil 
alle abweichenden Gruppen durch weniger abweichende mit den übrigen verbunden sind. 
Zwei Gruppen, die bereits als Unterfamilien abgetrennt wurden, können als Triben gewer
tet werden:

M u r e l l i n i  H esse 1918.

Drüsen des Reizapparats einfach bis wenig zerteilt, Pfeil mit oder ohne Krone.
Hierzu Marmorana (Murella) sowie Macularia und Tacheocampylaea, die im Bau des 

Pfeils zu den Helicini überleiten. Die Abtrennung als Tribus wird durch die Ausbildung 
des Gehäuses, besonders die Bänderung, und die Verbreitung gestützt; die Murellini sind 
in bezug auf Gehäuse und Genitalsystem als verhältnismäßig plesiomorph anzusehen. 
Eine Beschränkung der Tribus auf Murella, wie sie H esse (1918a) wegen des kronenlosen 
Pfeils dieser Gruppe vorschlug, ist weniger gut zu begründen, weil noch andere Gruppen 
der Helicinae einen Pfeil ohne Krone haben. Auch die Abtrennung von Tacheocampylaea, 
die G ermain (1929) wegen der Ausbildung von deren Pfeil vornahm, kann nicht akzeptiert 
werden, weil sich dieser von dem anderer Helicinae nicht besonders unterscheidet.

Abb. 3-29. Reizapparate von Helicoidea (nach verschiedenen Autoren schematisiert). 3: Sphincterochi- ►  
la (Sphincterochilidae); 4: Monadenia (Xanthonychidae, Monadeniinae); 5: Micrarionta (X., Hel- 
minthoglyptinae); 6: Helminthoglypta (X., Helminthoglyptinae); 7: Cepolis (X., Cepoliinae); 8: 
Epiphragmophora (X., Epiphragmophorinae); 9: Trichodiscina(X., Trichodiscininae); 10: Leptarionta 
(X., Lysinoinae); 11: Lysinoe (X.., Lysinoinae); 12: Xanthonyx (X., Xanthonychinae); 13: Metostracon 
(X., Metostracinae); 14: Humboldtiana (X., Humboldtianinae); 15: Elona (X., Eloninae); 16: Frutici- 
cola (Bradybaenidae, Bradybaeninae); 17: Aegista (B., Brady baeninae); 18: Helicostyla (B., Helicostyli- 
nae); 19: Trichia (Hygromiidae, Trichiinae); 20: Hygromia (H., Hygromiinae); 21: Oestophora (H., 
Ciliellinae); 22: Caracollina (H., Ciliellinae); 23: Trochoidea (H., Geomitrinae); 24: Euomphalia (H., 
Monachinae); 25: Cochlicella(H., Monachinae); 26-.Helicodonta(H., Helicodontinae); 27: Vicariihe- 
lix (H., Halolimnohelicinae); 28: Helicigona (Helicidae, Ariantinae); 29: Helix (H., Helicinae). Ab
kürzungen siehe bei Abb. 1, außerdem: Ap = Appendicula (von Sphincterochilidae) bzw. Anhang 
ohne Pfeil (von Hygromiidae), Ne = Neophor (neophore), Ns = Nebensack (accessory sac), Pp = 
Pfeilpapillensack (dart papilla sac), Rs = Scheide des Reizapparats (sheath of stimulatory organ) (von 
Sphincterochilidae).
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H el i c in i .

Drüsen des Reizapparats +  zerteilt, Pfeil meist mit Krone. 
Hierzu die übrigen Gruppen außer der folgenden.

E u p a r y p h i n i  Perrot 193920).

Drüsen des Reizapparats einfach, verdickt, Pfeil mit Krone.
Hierzu nur Theba. Die Abtrennung dieser Gruppe als Unterfamilie, die Schileyko 

(1972b) vorschlug, kann nicht akzeptiert werden, da sie abgesehen von der Ausbildung 
der Drüsen weitgehend mit den Helicini übereinstimmt21). Die Drüsen haben im Gegen
satz zu denen von Ariantinae und Murellini eine abweichende Innenstruktur (vgl. Schi
leyko); die Euparyphini sind also in dieser Hinsicht verhältnismäßig apomorph.

III. Phylogenese.

Die Helicoidea gehören zu den heliciden Sigmurethra und sind mit den Camaenoidea 
undMesodontoidea(Polygyroidea) verwandt, mit denen sie auch geographisch +  vikari- 
ieren(vgl. H . N ordsieck 1986b). Im Gegensatz zu diesen besitzen sie meist einen Reizappa
rat, der an Atrium bzw. Vagina inseriert; dies ist die wesentliche Synapomorphie der Uber
familie. Die Stammform der Helicoidea besaß also außer den plesiomorphen Merkmalen 
der Stylommatophora und den apomorphen der heliciden Sigmurethra (vgl. H. N ord
sieck 1985) einen Reizapparat, der wahrscheinlich am Atrium inserierte; dies könnte ein 
Reizapparat ähnlich dem der Sphincterochilidae gewesen sein (s. L). Die übrigen Familien 
der Helicoidea dürften eine monophy letische Gruppe darstellen, da sie einen entsprechen
den Reizapparat (Pfeilapparat) besitzen und (abgesehen von den Hygromiidae und Helici- 
dae der W-Paläarktis) geographisch +  vikariieren. Diese Gruppe dürfte in der W- 
Paläarktis entstanden sein, weil sie dort die größte Diversität hat, und sich von da nach 
Amerika und Asien ausgebreitet haben; sie entspricht in dieser Hinsicht den Clausiliidae, 
die das gleiche Entstehungsgebiet und das gleiche Verbreitungsmuster haben (vgl. H. 
N ordsieck 1986b). Der Reizapparat dieser Gruppe war der plesiomorphe Pfeilapparat 
(Abb. 1), der aus Pfeilsack und zwei an dessen Basis inserierenden einfachen Drüsen besteht

( S - I } - .
Von dieser Gruppe dürften sich zuerst die Xanthonychidae abgetrennt haben, weil 

sie eine weite Verbreitung und sehr hohe Diversität auf Familienniveau haben; sie haben 
allerdings nur plesiomorphe Merkmale, u.a. die einfachen Drüsen des Reizapparats, ge
meinsam. Was die übrigen Familien betrifft, so ist die Frage, ob die Bradybaenidae und 
Hygromiidae oder die Hygromiidae und Helicidae eine monophyletische Gruppe bilden. 
Die Entscheidung hängt davon ab, wie man die möglichen Synapomorphien der ersten 
Gruppe (Fehlen des Divertikels, Ausbildung eines Nebensacks im Reizapparat) bzw. der

20) Thebinae Schileyko 1972 non Wenz 1923 = Euparyphini Perrot 1939.

21) Die Penispapille, deren Fehlen Schileyko (1972b) als weiteres Charakteristikum seiner The
binae angibt, ist bei Theba wie bei allen Helicinae vorhanden, wie N oyce (1973) durch detaillierte 
Untersuchung gezeigt hat.
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X
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Hy=
H

Sphincterochilidae ^
Xanthonychidae
Bradybaenidae
Hygromiidae
Helicidae

0 ’ R e iz a p p a r a t  an A triu m  b z w .V ag in a
( s t i m u l a t o r y  o rg a n  on a t r iu m  r e s p . v a g i n a )

1 / 1 ’ a n d e r e r  R e i z a p p a r a t / P f e i l a p p a r a t
( o t h e r  s t i m u l a t o r y  o r g a n / d a r t  a p p a r a t u s )

2 / 2 ’ Z w it te r g a n g  o h n e /m it  a k z e s s o r i s c h e r  V e s . s e m i n a l i s
(h e rm a p h r o d ite  d u c t  w it h o u t /w it h  a c c e s s o r y  v e s . s e m i n a l i s )

3 / 3 ’ D rü sen  d e s  R e i z a p p a r a t s  e i n f a c h / z e r t e i l t  
( d a r t  g la n d s  n o t  d i v i d e d / d i v i d e d )

X /X ’ D rü sen  d e s  R e i z a p p a r a t s  n i c h t  s i p h o n a l / s i p h o n a l  
( d a r t  g la n d s  n o t t u b u l a r / t u b u l a r )

5 / 5 ’ C hrom osom enzah l k o n s t a n t / z u r  R e d u k tio n  n e ig e n d
(chrom osom e num ber c o n s t a n t / t e n d i n g  t o  r e d u c t io n )

6 / 6 ’ R e iz a p p a r a t  e i n f a c h /z w e i f a c h  vo rh an d en  
( s t i m u l a t o r y  o r g a n  s i n g l e / d o u b l e d )

7 / 7 '  R e iz a p p a r a t  o h n e /m it  N e b e n sac k
( s t i m u l a t o r y  o rg a n  w it h o u t /w it h  a c c e s s o r y  s a c )

8 / 8 ’ D i v e r t i k e l  v o r h a n d e n /fe h le n d  
( d iv e r t i c u lu m  p r e s e n t / a b s e n t )

9 / 9 '  B u r sa  an S p e rm o v id u k t a n l ie g e n d / v o n  S . a b g e k n ic k t
( b u r s a  ru n n in g  a lo n g  s p e r m o v id u c t /b e n t  o f f  from  s . )

Abb. 30. Phylogenese der Helicoidea (Phylogramm mit plesiomorphen/apomorphen Merkmalen, 
zwei Alternativen bei eurasischen Familien).
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PILSBRY 1895:

B e lo g o n a

E u a d e n ia

C e p o l i s , E p ip h rag m o p h o ra  e t c ,

E u lo t a  e t c .  

S ip h o n a d e n ia  Hy g r o m ia , H e l ix  e t c .

IHERING 1 9 2 9 :

H e l i c i d a e  a u c t ,

• F r u t i c i c o l i d a e

F r u t i c i c o l i n a e  e t c .

• H e l i c i d a e

E u lo t in a e  e t c .  

L y s in o in a e

C a m p y la e in a e , H e l i c in a e

PILSBRY 1 9 3 9 :

SCHILEYKO 1 9 7 8 :
H u m b o ld tia n id a e

H e l i c i d a e

H e lm in th o g ly p t id a e

B r a d y b a e n id a e

H y g ro m iid ae

Abb. 31. Phylogenese der Helicoidea (ohne Sphincterochilidae) nach verschiedenen Autoren.
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zweiten Gruppe (siphonale Drüsen des Reizapparats, Neigung zur Reduktion der Chro
mosomenzahl) bewertet, d.h. ob es echte Synapomorphien sind oder ob sie durch Paral
lelevolution entstanden sind. Mit Hilfe des geographischen Verhältnisses der drei Familien 
oder ihrer Diversität läßt sich das Problem nicht lösen. Es ist so, daß die Bradybaenidae 
und Hygromiidae geographisch +  vikariieren, während die Hygromiidae und Helicidae, 
deren beider Verbreitungszentrum die W-Paläarktis ist, dort ökologisch +  vikariieren. 
Zwischen allen drei Familien gibt es keine Übergänge, weder in Europa, wo Hygromiidae 
und Helicidae zusammen Vorkommen, noch in Asien, wo sich das Verbreitungsgebiet der 
Bradybaenidae mit dem der Hygromiidae überschneidet. Was die Diversität betrifft, ist 
festzustellen, daß die Hygromiidae eine verhältnismäßig hohe Diversität auf Familienni
veau haben, die Bradybaenidae und Helicidae dagegen nicht. Im ganzen gesehen erscheint 
es wahrscheinlicher, daß die siphonalen Drüsen, deren Ausbildung innerhalb der helici- 
den Sigmurethra einzigartig ist, nur einmal entstanden sind, also die echte Synapomorphie 
darstellen, d.h. daß die Hygromiidae und Helicidae eine monophyletische Gruppe bilden. 
Das Ergebnis der Überlegungen zur Phylogenese der Helicoidea ist im Phylogramm der 
Abb. 30 zusammenfassend dargestellt.

Vergleicht man die beschriebene Phylogenese mit den bisher zur Phylogenese gemach
ten Vorschlägen von P ilsbry (1895), Ihering (1929), P ilsbry (1939) und Schileyko (1978) 
(Abb. 31), so ergibt sich eine (abgesehen von den nicht berücksichtigten Sphincterochili- 
dae) weitgehende Übereinstimmung mit dem zweiten Vorschlag von P ilsbry. Während 
die beiden älteren Vorschläge, bei denen nur ein Merkmal als wesentlich angesehen wurde 
(Pilsbry: Ausbildung der Drüsen des Reizapparats; Ihering: Vorhandensein oder Fehlen 
des Divertikels), nicht diskutiert werden brauchen, sollen die wesentlichen Unterschiede 
zum Vorschlag von Schileyko noch einmal herausgestellt werden (s. I, Sphincterochilidae 
nicht berücksichtigt): 1) Die Helicoidea sind nicht di-, sondern monophyletisch; 2) nicht 
ein mehrfach, sondern ein einfach vorhandener Reizapparat ist plesiomorph; 3) weder 
die Rest-Helicoidea (ohne Hygromiidae) noch deren Untergruppen sensu Schileyko, also 
die Humboldtianidae + Helicidae bzw. die Helminthoglyptidae +  Bradybaenidae, sind 
monophyletische Gruppen. Die Rekonstruktion der Phylogenese durch Schileyko muß 
also als in ihren Grundzügen falsch angesehen werden.

S y s t e m  der  H e l i c o i d e a .

Helicoidea R afinesque 
Sphincterochilidae Z ilch 

Sphincterochila
Xanthonychidae Strebel &  Pfeffer 

Monadeniinae n. subfam.
Monadenia

Helminthoglyptinae P ilsbry 
Helminthoglyptini

Helminthoglypta, Micrarionta-Gruppe, Greggelix 
Sonorellini P ilsbry 

Sonorella-Gmppe 
Cepoliinae (Ihering) Pilsbry

- Setipellis, Cepolis, Polymita, Dialeuca
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Epiphragmophorinae H offmann 
Epipbragmopbora-Gruppe 

Trichodiscininae n. subfam.
Averellia-G  ruppe 

Lysinoinae H offmann 
Leptariontini n. trib.

Leptarionta, Tryonigens 
Lysinoini 

Lysinoe
Xanthonychinae

Xanthonyx
Metostracinae n. subfam.

Metostracon
Humboldtianinae P ilsbry 

Humboldtianini 
Humboldtiana 

Bunnyini n. trib.
Bunnya

Eloninae G ittenberger 
Elonini 

Elona-G  ruppe 
Klikiini H . N ordsieck 

Soosia

Bradybaenidae P ilsbry 
Bradybaeninae

Aegista-Gruppe, Pseudobuliminus, Stilpnodiscus, Bradybaena-Gruppe, Euhadra, 
Dolicheulota, Nesiohelix 

Helicostylinae Ihering

Tricheulota, Cbloraea, Helicostyla-Gruppe

Hygromiidae Tryon 
Trichiinae Lozek 

Trichiini
Trichia-Gruppe, Ponentina, Xerocampylaea, Caucasigena-Gruppe, Leucozonella- 
Gruppe

Helicopsini n. trib.
Helicopsis-G ruppe 

Hygromiinae 
Hygromiini

Hygromia-Gruppe, Pyrenaearia, Portugala, Perforatella-Gruppe, Chilanodon- 
Gruppe, Fruticocampylaea-Gruppe, Archaica-Gruppe 

Leptaxini C. Boettger 
Leptaxis-G ruppe 

Metafruticicolini Schileyko 
Metafruticicola-G ruppe 

Helicellini Ihering

Xerosecta, Cernuella, Candidula, Helicella
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Ciliellinae Schileyko 
Trissexodontini n. trib.

Tnssexodon-Gruppe 
Oestophorini n. trib.

Oestopbora-Gruppe, Canariella 
Caracollinini n. trib.

Caracollina
Ciliellini

Ciliella
Geomitrinae C. B oettger 

Trochoideini n. trib.
Trochoidea-Gruppe

Geomitrini
Geomitra-Gruppe, Pseudocampylaea 

Monachinae Wenz 
Euomphaliini Schileyko

Euomphalia-Gruppe, Hesseola, Paedhoplita-Gruppe, Lejeania 
Monachini 

Monacba-G ruppe 
Cochlicellini Schileyko 

Cochlicella, Monilearia 
Helicodontinae K obelt 

Helicodontini 
Helicodonta- Gruppe 

Lindholmiolini Schileyko 
Lindholmiola

Halolimnohelicinae H. N ordsieck 
Halolimnobelix-Gruppe 

Helicidae 
Ariantinae M örch

Helicigona-Gruppe, Cylindrus, Isognomostoma-Gruppe 
Helicinae 

Murellini H esse

Marmorana, Macularia, Tacheocampylaea 
Helicini

Levantina-Gruppe, Hemicycla, Lampadia, Iberus-Gruppe, Cepaea-Gruppe, Helix- 
Gruppe, Otala-Gruppe, Eremina 

Euparyphini Perrot 
Theba

Z u s a m m e n f a s s u n g .

In dieser Arbeit wird das System der rezenten Helicoidea im Familienniveau revidiert. Die Revi
sion ist aus einer kritischen Untersuchung der Arbeiten von Schileyko entstanden, der dieses System 
grundlegend veränderte.

Im ersten Teil wird die Bedeutung der Merkmale der Helicoidea für die Definition von Familien
taxa diskutiert; Ergebnis ist, daß dafür zur Zeit fast nur Merkmale des Genitalsystems geeignet sind. 
Diese Merkmale, besonders die des Reizapparats, und die anderen brauchbaren Merkmale (Kiefertyp, 
Chromosomenzahl) werden analysiert; die jeweiligen plesiomorphen und apomorphen Merkmals
ausbildungen werden angegeben.
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Im zweiten Teil wird das System der Familientaxa im einzelnen revidiert. Die Überfamilie Heli- 
coidea wird neu definiert, indem einige nicht dazugehörige Familien (Camaenidae, Oreohelicidae, 
Ammonitellidae, Corillidae) ausgeschlossen werden. Die Familientaxa der Helicoidea werden haupt
sächlich mit Hilfe der Genitalendwege, besonders des Reizapparats, charakterisiert; zusätzlich werden 
die Verbreitung und die zugehörigen Gruppen angegeben. Folgende Familientaxa werden neu be
schrieben: Xanthonychidae (Monadeniinae) n. subfam. (Typusgattung Monadenia Pilsbry), Xantho
nychidae (Trichodiscininae) n. subfam. (Typusgattung Trichodiscina M artens), Xanthonychidae 
(Metostracinae) n. subfam. (Typusgattung Metostracon Pilsbry), Lysinoinae (Leptariontini) n. trib. 
(Typusgattung Leptarionta F ischer &  C rosse), Humboldtianinae (Bunnyini) n. trib. (Typusgattung 
Bunnya H. B. Baker), Trichiinae (Helicopsini) n. trib. (Typusgattung Helicopsis F itzinger), Cilielli- 
nae (Trissexodontini) n. trib. (Typusgattung Trissexodon Pilsbry), Ciliellinae (Oestophorini) n. trib. 
(Typusgattung Oestophora H esse), Ciliellinae (Caracollinini) n. trib. (Typusgattung Caracollina 
Beck), Geomitrinae (Trochoideini) n. trib. (Typusgattung TrochoideaB>x.cm*t). Die wichtigsten Ergeb
nisse der Revision sind: 1) Eine Abtrennung der Sphincterochilidae als Überfamilie Sphincterochiloi- 
dea sensu Forcart ist nicht notwendig. 2) Die Elonidae sensu G ittenberger können als Unterfamilie 
den Xanthonychidae zugeordnet werden. 3) Die Mehrzahl der westpaläarktischen Helicoidea sollte 
in zwei Familien, Hygromiidae und Helicidae, getrennt werden. 4) Die Helicellinae und Helicodonti- 
nae sensu H esse sind polyphyletisch und müssen daher auf verschiedene Unterfamilien der Hygromi
idae verteilt werden. 5) Die makaronesischen Leptaxinae und Geomitrinae sensu auct. sind mit be
stimmten festländischen Hygromiidae nahe verwandt und müssen daher den entsprechenden Unter
familien zugeordnet werden. 6) Die äthiopischen Helicoidea gehören nicht zu den Bradybaenidae, 
sondern zu den Hygromiidae.

Im dritten Teil wird eine Rekonstruktion der Phylogenese der Helicoidea versucht. Aus dem 
Merkmalsvergleich ergibt sich eine frühere Abgliederung der Sphincterochilidae und der Xanthony
chidae und eine spätere Trennung der Bradybaenidae, Hygromiidae und Helicidae. Die Rekonstruk
tion der Phylogenese wird mit der früherer Autoren verglichen; dabei werden besonders die Unter
schiede zu der von Schileyko herausgestellt.

Sum ma ry .

In this paper the system of the Recent Helicoidea on the family level is revised. The revision 
results from a critical examination oft the work of Schileyko who has changed this system radically.

In the first part the importance of the characters of the Helicoidea for the definition of family 
taxa is discussed; it results that at present for that purpose nearly none but characters of the genital 
system are suited. These characters, especially those of the stimulatory organ, and the other ones 
which can be used (type of jaw, chromosome number) are analysed, and the respective plesio- 
morphous and apomorphous character states are specified.

In the second part the system of the family taxa is revised in detail. The superfamily Helicoidea 
is redefined by elimination of some families which do not belong there (Camaenidae, Oreohelicidae, 
Ammonitellidae, Corillidae). The family taxa of Helicoidea are mainly characterized by their termi
nal genitalia, especially the stimulatory organ; additionally their distribution and the groups belong
ing there are specified. The following family taxa are described as new: Xanthonychidae (Monadenii
nae) n. subfam. (type genus Monadenia Pilsbry), Xanthonychidae (Trichodiscininae) n. subfam. (type 
genus Trichodiscina M artens), Xanthonychidae (Metostracinae) n. subfam. (type genus Metostracon 
P ilsbry), Lysinoinae (Leptariontini) n. trib. (type genus Leptarionta F ischer &  C rosse), Humboldtia
ninae (Bunnyini) n. trib. (type genus Bunnya H. B. Baker), Trichiinae (Helicopsini) n. trib. (type 
genus Helicopsis F itzinger), Ciliellinae (Trissexodontini) n. trib. (type genus Trissexodon P ilsbry), 
Ciliellinae (Oestophorini) n. trib. (type genus Oestophora H esse), Ciliellinae (Caracollinini) n. trib. 
(type genus Caracollina Beck), Geomitrinae (Trochoideini) n. trib. (type genus Trochoidea B rown). 
The most important results of the revision are the following: 1) A separation of the Sphincterochilidae 
as an independent superfamily Sphincterochiloidea sensu Forcart is not necessary. 2) The Elonidae 
sensu G ittenberger can be ranked with the Xanthonychidae as a subfamily. 3) The majority of the 
Western Palaearctic Helicoidea should be separated into two families, Hygromiidae and Helicidae.
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4) The Helicellinae and Helicodontinae sensu H esse are polyphyletic groups and must therefore be 
divided among different subfamilies of the Hygromiidae. 5) The Macaronesian Leptaxinae and Geo- 
mitrinae sensu auct. are nearly related to certain continental Hygromiidae and must therefore be 
ranked with the respective subfamilies. 6) The Ethiopian Helicoidea do not belong to the Brady baeni- 
dae, but to the Hygromiidae.

In the third part an attempt is made to reconstruct the phylogeny of the Helicoidea. From the 
character comparison an earlier separation of the Sphincterochilidae and the Xanthonychidae and 
a later one of the Bradybaenidae, Hygromiidae and Helicidae result. The reconstruction of the phylo
geny is compared with those of former authors, and the differences to that of Schileyko are empha
sized.
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V erze ich n is  der erw ähnten Taxa.

Aegista 42, Abb. 17 Greggelix 20, 41
Aegistinae = Bradybaeninae Halolimnohelicinae 33
Ammonitellidae = Megomphicidae Haiolimnohelix 33, 43
Archaica 28, 29, 42 Helicella 29, 42
Archaicinae = Hygromiini Helicellini 29
Ariantinae 33 Helicidae 33
A tenia 32 Helicigona 43, Abb. 28
Averellia 21, 42 Helicinae 34
Bradybaena 42 Helicini 38
Bradybaenidae 24 Helicodonta 32, 43, Abb. 26
Bradybaeninae 25 Helicodontinae 32
Bunnya 23, 42 Helicodontini 32
Bunnyini 23 Helicopsini 28
Camaenidae 16 Helicopsis 28, 42
Canariella 30, 43 Helicostyla 25, 42, Abb. 18
Candidula 29, 42 Helicostylinae 25
Caracollina 29, 30, 43, Abb. 22 Helix 43, Abb. 29
Caracollinini 30 Helminthoglypta 20, 41, Abb. 6
Caucasigena 42 Helminthoglyptidae = Xanthonychidae
Cepaea 33, 43 Helminthoglyptinae 20
Cepoliinae 20 Helminthoglyptini 20
Cepolis 41, Abb. 7 Hemicycla 43
Cernuella 29, 42 Hesseola 43
Chilanodon 42 Humboldtiana 23, 42, Abb. 14
Chloraea 25, 42 Humboldtianinae 23
Ciliella 29, 30, 43 Humboldtianini 23
Ciliellinae 29 Hygromia 42, Abb. 20
Ciliellini 30 Hygromiidae 25
Cochlicella 32, 43, Abb. 25 Hygromiinae 28
Cochlicellini 32 Hygromiini 29
Corillidae = Plectopylididae Iberus 43
Cylindrus 43 Isognomostoma 43
Dialeuca 41 Itzamna 22
Dolicheulota 42 Klikia 24
Drepanostoma 32 Klikiini 24
Elona 18, 42, Abb. 15 Lampadia 43
Eloninae 23 Lejeania 31, 43
Elonini 24 Leptarionta 22, 42, Abb. 10
Epiphragmophora 21, 42, Abb. 8 Leptariontini 22
Epiphragmophorinae 21 Leptaxini 29
Eremina 43 Leptaxis 28, 29, 42
Euhadra 42 Levantina 43
Euomphalia 31, 43, Abb. 24 Leucozonella 42
Euomphaliini 31 Lindholmiola 32, 43
Euparyphini 38 Lindholmiolini 32
Fruticicola Abb. 16 Lysinoe 22, 42, Abb. 11
Fruticocampylaea 28, 42 Lysinoinae 21
Galactochilus 24 Lysinoini 22
Geomitra 30, 31, 43 Macularia 34, 43
Geomitrinae 30 Marmorana 34, 43
Geomitrini 31 Megomphicidae 16
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Metafruticicola 28, 29, 42 Pyrenaearia 42
Metafruticicolini 29 Setipellis 41
Metostracinae 22 Sonorelix 20
Metostracon 22, 23, 42, Abb. 13 Sonorella 20, 41
Micrarionta 20, 41, Abb. 5 Sonorellini 20
Miraverellia 21 Soosia 20, 42
Monacha 31, 32, 43 Sphincterochila 18, 41, Abb. 3
Monachinae 31 Sphincterochilidae 17
Monachini 32 Stilpnodiscus 42
Monadenia 19, 20, 41, Abb. 4 Tacheocampylaea 34, 43
Monadeniinae 19 Tacheocampylaeinae = Murellini
Monilearia 32, 43 Theba 38, 43
Murellini 34 Thebinae = Euparyphini
Nesiohelix 42 Tricheulota 25, 42
Norelona 24 Trichia 42, Abb. 19
Oestophora 30, 43, Abb. 21 Trichiinae 28
Oestophorini 30 Trichiini 28
Oreohelicidae 16 Trichodiscina 21, Abb. 9
Otala 43 Trichodiscininae 21
Paedhoplita 31, 43 Trissexodon 30, 43
Paedhoplitinae = Euomphaliini Trissexodontini 30
Perforatella 42 Trochoidea 31, 43, Abb. 23
Plectopylididae 17 Trochoideini 31
Polymita 41 Tryonigens 22, 42
Ponentina 42 Vicariihelix Abb. 27
Portugala 42 Xanthonychidae 18
Pseudobuliminus 42 Xanthonychinae 22
Pseudocampylaea 43 Xanthonyx 22, 42, Abb. 12
Pseudoleptaxinae 18 Xerocampylaea 42
Pseudoleptaxis 18 Xerosecta 42
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