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Revision des Systems der Helicoidea

(Gastropoda: Stylommatophora).

Von

HarrMuTt NORDSIECK.

Mit 31 Abbildungen.

Die Systematik war inden letzten Jahrzehnten in densog. westlichen Lindern ein Stief-
kind der Biologie. Dies gilt auch fiir 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 Mingel veranlafiten in den letzten 60-er und den
70-er Jahren eine Reihe sowjetischer Forscher, von denen, was Schnecken betrifft, beson-
ders StaroBOGATOV, GOLIKOY, MINICHEV und SCHILEYKO zu nennen sind, Systeme zu verdf-
fentlichen, diesich mehr oder weniger radikal von den traditionellen Systemen unterschei-
den. Sie weisen im Vergleich zu diesen bedeutende Verbesserungen auf, sind aber auch,
weil iibereilt und ohne ausreichende Kenntnis von auflerhalb der UdSSR vorkommenden
Gruppen konzipiert, mit schwerwiegenden Fehlern behaftet. Die Verdffentlichung in rus-
sischer Sprache und die radikalen Unterschiede zu den traditionellen Systemen haben dazu
gefithrt, daf$ sie im Westen mit Unverstindnis behandelt oder ganz ignoriert werden. Im
Interesse des Fortschritts der Malakologie ist das sicher nicht die richtige Methode; sie
mufl durch eine offensive Auseinandersetzung mit diesen Systemen ersetzt werden, iiber
die allein ein natiirliches System der Mollusken erreicht werden kann.

EinBeispiel fiir ein solches System ist das von ScHiLEYKO (1978) vorgeschlagene System
der Helicoidea, das spiter (1979) im Rahmen eines Systems der gesamten Stylommato-
phoren noch etwas modifiziert wurde. Die kritische Auseinandersetzung mit diesem
System'), zu der ich im Rahmen einer Revision des Systems der Stylommatophoren (H.
Norpsieck 1985, 1986b) gezwungen war, ist Anlafi zu der vorliegenden Revision. Sie be-
schrankt sich auf die Taxa im Familienniveau, wihrend die auf Gattungs- und Artniveau
den Spezialisten fiir die jeweiligen Gruppen iiberlassen werden mufl.

1) An den Systemen von ScHiLeyko fillt allgemein auf, daf dieser nicht nur im Gattungs-, son-
dernauch im Familienniveau ein ausgesprochener Splitter ist. Das letztere hingt hauptsichlich damit
zusammen, dafl 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. fiir mehrere seiner
Unterfamilien der Hygromiidae, die meines Erachtens nur Triben sind (s. dort).

Anschrift des Verfassers: Harkrmur Norbsieck, Johannesstrafle 38, D-7730 Villingen-
Schwenningen.



1. Taxonomische Merkmale.

Die Merkmale, die ScHiLEYKO (1978) fiir die systematische Gliederung der Helicoidea
benutzt, sind praktisch nur solche des Genitalsystems; auch wenn bei den Diagnosen der
Familientaxa zusitzlich Angaben zum Gehiuse und zur Verbreitung gemacht werden,
ist die Ausbildung des Genitalsystems entscheidend. Dagegen ist wenig zu sagen, weil das
Gehiuse und die anderen inneren Organe bisher kaum Merkmale bieten konnten, die
fiir eine Definition von Familientaxa verwendet werden kénnen. Gehiusemerkmale kén-
nen allenfalls bei der Definition von Unterfamilien und Triben Hilfestellung leisten. Was
die Mundwerkzeuge betrifft, ist die Bedeutung der Radula fiir die Charakterisierung h he-
rer Taxa wie bei anderen Stylommatophoren gering, wihrend der Kiefer fiir diese genutzt
werden kann. Uber die taxonomische Bedeutung der anderen inneren Organe, z.B. der
tibrigen Verdauungsorgane, der Exkretionsorgane, des Nervensystems, ist wenig bekannt;
bei ihnen konnten bisher keine Merkmale fiir 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. Norbsieck 1985), die ScHr-
LEYKO verwendet, sind solche der Ausfithrginge: Lage der Bursaim Verhiltnis zum Sperm-
ovidukt, Vorhandensein oder Fehlen des Divertikels, Anzahl, Lage und Ausbildung der
Reizapparate, Vorhandensein oder Fehlen des Flagellums, Ausbildung des Penis. Fiir die
Systematik der Helicoidea kénnten jedoch auch die proximalen Teile des Genitalsystems
von Bedeutung sein, besonders Zwittergang, FPSC und Spermovidukt. Das Vorhanden-
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Abb. 1. Pfeilapparat (plesiomorphe Ausbildung). At = Atrium, Dr = Driisen (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
Hesse (1931) verwendet. Die Ausbildung des FPSC wurde von ScHILEYkO & ScHILEYKO
(1975) bei einer Reihe von paldarktischen Helicoidea untersucht, aber von ScHILEYKO spi-
ter (1978) nicht fiir die systematische Gliederung benutzt. Uber die Ausbildung des Sper-
movidukts, die wie bei anderen Stylommatophoren-Gruppen fiir die Definition héherer
Taxa von Bedeutung sein kénnte, ist wenig bekannt; die Angaben, die ScHiLEYKO (1978)
dazu macht, sind leider fehlerhaft?).

Was die Merkmale der Endwege betrifft, wird von ScHiLeyko der Lage der Bursa und
der Ausbildung des Reizapparats die grofite Bedeutung beigemessen. Die Lage der Bursa,
auf die bereits Hesse (1931) hingewiesen hat, ist ein Merkmal®), das nicht geniigend unter-
sucht ist, besonders bei auflereuropiischen Gruppen; bei mehreren Gruppen scheint es
nicht so ausgebildet zu sein, wie es ScurLeyko angibt*). Es kann daher vorliufig nur mit
Einschrinkung verwendet werden; dies kann sich nur dndern, 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
eingeschrinke, diesen zu reduzieren. Besondere Bedeutung mifit ScHieyko dem Reizappa-
rat fiir die Rekonstruktion der Phylogenese zu®). Dem ist zuzustimmen, aber die Lesrich-
tung der Evolution des Reizapparats, die ScHiLEYKO von IHERING (1929) {ibernimmyt, ist
falsch. InErING und ScHILEYKO meinen, dafl ein mehrfach vorhandener Reizapparat plesio-
morph sei. ScHiLEYKO nimmt an, dafl der mehrfach vorhandene Reizapparat zweimal
parallel aus der Vaginawand entstanden sei, weil eszwei Arten von mehrfach vorhandenem
Reizapparat gebe, den vierfach vorhandenen von Humboldtiana mit radiirer 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,
[-11I) sind ScHiLEYKO zwei schwerwiegende Fehler unterlaufen: Der von ithm (in I) als Samenrinne
bezeichnete Teil mit Driisenzellen ist nicht der (Auto-)Spermiduks, 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, einmiinden.

%) Dieses Merkmal hat nicht nur bet 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. Norpsieck 1978); dies ist einer von meh-
reren Hinweisen darauf, dafl die Unterfamilien der Clausiliidae etwa den gleichen Rang wie die Fami-
lien der Helicoidea haben (vgl. auch H. Norpsick 1986a).

*)In dem Phylogramm (1978: Abb. 29), mit dem ScHiLEYKO seine Vorstellungen zur Phylogenese
der Helicoidea verdeutlicht, missen die Angaben zur Lage der Bursa bei den verschiedenen Gruppen
angezweifelt werden. Wihrend z.B. fiir die Helicidae und Bradybaenidae durch ScHiLEYkO’s eigene
Untersuchungen nachgewiesen ist, dafl deren Bursa abgeknicke ist, scheint diese Angabe z.B. fiir die
Xanthonychidae (Humboldtianidae und Helminthoglyptidae sensu ScriLeyko) und die nicht zu den
Helicoidea gehdrigen Gruppen (s. I) nur auf einer Hypothese von ScHiLeYko zu beruhen; diese wird
durch geeignete Abbildungen der Genitalsysteme dieser Gruppen (z.B. von Pissry) widerlegt, auf
denen die Bursa dem Spermovidukt anliegt. Eine Untersuchung dieses Merkmals besonders bei den
Xanthonychidae wire deshalb sehr erwiinscht.

%) Die Darstellung des Reizapparats durch SchiLeyko (1978: Abb. 29) 1ifit besonders bei den
auflereuropiischen Gruppen zu wiinschen {ibrig. So ist z.B. die Darstellung bei den Helminthoglypti-
dae und Bradybaenidae irrefithrend, weil Pfeilsack und Neophor nicht unterschieden werden. Da-
durch wird eine groRere Ahnlichkeit vorgetiuscht, als tatsichlich vorhanden ist; eine daraus von Scas-
LEYKO abgeleitete nihere Verwandtschaft beider Familien besteht nicht.
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nach seiner Meinung®) 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 iibrigen Familien, Hygro-
mioidea). Diese Vorstellung ist falsch. Der Reizapparat der Helicoidea ist nicht aus der
Vaginawand entstanden, sondern wie die Reizapparate aller hdheren (sigmurethren) Sty-
lommatophoren aus dem Penisappendix der orthurethren Vorfahren (vgl. H. Norpsieck
1985). Fiir die Helicoideainsgesamt ist also der einfach vorhandene Reizapparat der plesio-
morphe Zustand, der mehrfach vorhandene der apomorphe. Damit besteht auch kein An-
lafi, eine polyphyletische Entstehung der Helicoidea anzunehmen; die Synapomorphien
der Gruppe, die Ausbildung und Lage des Reizapparats und die Ausbildung des Flagel-
lums, sprechen vielmehr fiir monophyletische Entstehung (s. III), so dafl es bei einer Uber-
familie Helicoidea bleiben sollte.

Fiir die Systematik der Helicoidea ist es von grofier Bedeutung, festzustellen, welche
Merkmale des Genitalsystems plesiomorph und welche apomorph sind. Wie ein Vergleich
mitden iibrigen Stylommatophoren und Pulmonaten iiberhaupt zeigt (vgl. H. Norpsieck
1985), sind die folgenden Merkmale der Gruppe plesiomorph: die normale Lage der Bursa
(an den Ausfithrgingen), 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 erginzende
Bemerkungen erforderlich. Die Bursa liegt bei den Hygromiidae normal dem Spermovi-
dukt an, wihrend sie bei den Helicidae und Bradybaenidae abgeknickt und abseits vom
Spermovidukt nahe Niere und Perikard befestigt ist; bei den tibrigen Familien ist dieses
Merkmal nicht geniigend 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 kdnnte den Vorteil haben, dafl
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. Norp-
steck 1985). Dies gilt aber nicht fiir die am Atrium inserierende Ausstiilpung der Vagina,
die bei vielen Xanthonychidae und Bradybaenidae den Reizapparat trigt (= Atriumsack,
Vestibulum, Neophor amerikanischer Autoren); dabei handelt es sich um eine apo-
morphe Ausbildung, die den Aktionsradius des Reizapparats vergrofiert”) (vgl. Wess
1952b).

6) Der Reizapparat der Hygromiidae ist nicht vierfach, sondern zweifach vorhanden. Die falsche
Bewertung SchiLeyko’s rithre daher, dafl er den Nebensack des Reizapparats bei den Hygromiidae
fiir einen Pfeilsack hilt und thn (1978: Abb. 29) entsprechend abbildet, wihrend er den Nebensack
der Bradybaenidae in der gleichen Abbildung vernachlissigt. Es mufl jedoch betont werden, dafl 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 frither (H. Norpsieck 1985:17) angenommen.
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Der pfeillose Reizapparat mit Driise der Sphincterochilidae kann ebenfalls als plesio-
morph, der mit Pfeil = Pfeilapparat der iibrigen Familien als apomorph gewertet werden.
Ein einfach vorhandener Pfeilapparat, der aus einem Pfleilsack mit Pfeil und einem Paar
einfacher Driisen besteht, diirfte 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 Driisen im allgemeinen einfach, bei den meisten
eurasischen Helicoidea T zerteilt, was apomorph sein diirfte. Die normale Ausbildung
der Driisen (euaden, P1LsBxy 1895) ist wahrscheinlich plesiomorph, die rhrige = siphona-
le(siphonaden, PiLsBry), die nur in der Paldarktisund angrenzenden Regionen vorkommt,
apomorph. Ein Pfeilapparat, bei dem die Driisen an der Basis des Pfeilsacks inserieren,
ist als plesmmorph zu werten, weil er in allen Familien zu finden ist, einer, bei dem die
Driisen & 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, diirfte apomorph sein. Der Nebensack ist
nicht aus einem Pfeilsack, sondern aus dem Endabschnitt der Driise entstanden, weil er
nie einen Pfeil enthilt und wahrscheinlich als Sekretreservoir dient; dies ist zumindest
bei den Bradybaenidae der Fall, bei denen er = mit der Driise verbunden ist. Diese Ausbil-
dung des Nebensacks ist als plesiomorph zu werten, die bei den Hygromiidae, bei denen
Nebensack und Driisen & weit getrennt sind, als apomorph. Ein einfacher Pfeilsack, der
an der Vagina inseriert, diirfte plesiomorph sein, wihrend die Ausbildung zusitzlicher
Hilfsorgane, der Pfeilpapille und des zugehérigen 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-
en wird, mufl als plesiomorph gewertet werden, ein differenzierter Pfeil, wie z.B. der
der Helicidae, der ausgestofien wird, als apomorph®). Die Ausbildung eines Pfeils im
Pfeilsack ist sicher plesiomorph, die von zwei Pfeilen bei den Humboldtianinae apo-
morph. Pfeilsicke ohne Pfeil, die zu Driisenorganen umgebildet sind, wie bei verschiede-
nen Gruppen der Hygromiidae, sind mit Sicherheit apomorph. Daf} der einfach ausgebil-
dete Pfeilapparat dem mehrfach ausgebildeten gegeniiber plesiomorph ist, wurde bereits
gesagt; diese Aussage gilt jedoch nur fiir die Helicoidea insgesamt. Bei den Hygromiidae
diirfte die zweifache Ausbildung des Pfeilapparats plesiomorph sein, da sie in mehreren
Unterfamilien vorkommt und die Driisen 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 Driisen
besteht, diirfte aus einem mehrfach vorhandenen Reizapparat entstanden sein (s. dort).
Esistalso fiirjede Gruppe festzustellen, welches in dieser Hinsicht die richtige Lesrichtung
der Evolution des Pleilapparats ist. Die Riickbildung bzw. das Fehlen des Pfeilapparats,
wie sie in allen Familien der Helicoidea vorkommen, sind mit Sicherheit apomorph. Die
genannten evolutiven Veranderungen des Pfeilapparats laufen entweder auf eine Optimie-
rung hinaus oder gehen auf eine Funktionsinderung zuriick, die in Zusammenhang mit
einer verinderten Kopulation stehen diirfte; sie sind in Abb. 2 noch einmal iibersichtlich
zusammengestellt.

8) Leider ist {iber das Paarungsverhalten der verschiedenen Helicoidea-Gruppen wenig bekannt.
Das erstgenannte Verhalten wurde bei Gruppen der Xanthonychidae beobachtet (vgl. Wess 1942,
1952b); es diirfte das aller Helicoidea mit kleinem einfachen Pfeil (Xanthonychidae, Bradybaenidae,
Hygromiidae) sein, wihrend das letztgenannte bei Gruppen mit grofiem differenzierten Pfeil (man-
che Hygromiidae, Helicidae) realisiert sein diirfte.
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Driisen * zerteilt
(glands * divided)

Drisen siphonal
(glands tubular)

Driisen + weit oberhalb von
Pfeilsack inserierend
(glands inserted * far above
dart sac)

Hebensack ausgebildet
(accessory sac developed)

Neophor ausgebildet
(neophore developed)

Plesiomorpher Pfeilpapille und Pfeilpapillen-
Pfeilapparat, > sack ausgebildet
vgl.Abb.1 (dart papilla and dart papilla
(plesiomorphous sac developed)
dart apparatus,
cef.fig.1)

Pfeil + differenziert

(dart ¥ differentiated)

mehrere Pfeile ausgebildet
(more than one dart developed)

Pfeilsack * zu driisigem Organ
umgebildet

(dart sac 1 transformed to a
glandular organ)

mehrere Pfeilapparate ausge-
bildet

(more than one dart apparatus
developed)

Pfeilapparat t riickgebildet
(dart apparatus * reduced)

Abb. 2. Evolutive Verinderungen des Pfeilapparats.
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Es mufi noch ein Merkmal diskutiert werden, dasin der Systematik der paldarktischen
Helicoidea eine grofie Rolle gespielt hat, der Verlauf des (der Genitaléffnung benachbar-
ten) Ommatophorenretraktors im Verhiltnis zu den Endwegen des Genitalsystems. Der
normale Verlauf (die minnlichen Endwege kreuzend) muf als plesiomorph, der Verlauf
neben (unabhingig von) den Endwegen als apomorph gewertet werden. Letzteren findet
man bei den Sphincterochilidae und mehreren Gruppen der Hygromiidae, den Helicelli-
nae sensu Hesse mit der Cochlicella-Gruppe, den Geomitrinae auct. und den Thebinae
sensu HEssg, also Gruppen, die sich in anderen Merkmalen so weitgehend unterscheiden,
dafl dieser Verlauf des Ommatophorenretraktors nicht als Synapomorphie gewertet wer-
den kann; es kommt hinzu, daf} es sich bei allen um =+ xerophile Gruppen handelt, so
dafl dieses Merkmal als mehrfach parallel erworbene Anpassung an diese Lebensform auf-
zufassen ist (vgl. ScHILEYKO 1972b, 1978). Es kann daher nicht zur Charakterisierung von
héheren Taxa der Helicoidea (Familien, Unterfamilien) verwendet werden; insbesondere
die traditionelle Zusammenfassung der xerophilen Hygromiidae als Unterfamilie Helicel-
linae allein auf Grund dieses Merkmals mufl 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 gefiltelt (stegognath) oder glatt (oxygnath) sein. Wie ein Vergleich mit
den verwandten Uberfamilien der heliciden Sigmurethra (Camaenmdea, Mesodontoidea
(Polygyroidea), Arionoidea) zeigt, ist bei den Helicoidea der gerippte Kiefer plesiomorph,
wihrend der gefiltelte vieler Hygromiidae und der glatte, der in mehreren Familien vor-
kommt, apomorph ist (vgl. PiLsery 1895). Die apomorphen Kieferformen sind offenbar
mehrfach durch Parallelevolution entstanden, so dafd dem Kiefer nur eine verhiltnismiflig
geringe taxonomische Bedeutung zukommt.

Bei der systematischen Gliederung der Helicoideasollten auch die Chromosomenzah-
len beriicksichtigt werden, die bisher bestimmt wurden (vgl. RamNEr 1967, Parterson
1969); leider beschrinken sich die Bestimmungen fast ganz auf Arten der eurasischen Bra-
dybaenidae, Hygromiidae und Helicidae, wihrend von den Xanthonychidae nur eine und
von den Sphincterochilidae und Halolimnohelicinae gar keine Art untersucht wurde. Be-
sonders die europiischen Helicoidea haben sehr verschiedene Chromosomenzahlen; be-
vor diese fiir die Systematik benutzt werden, sollte festgestellt werden, welches die plesio-
morphe Zahlist. Die Tatsache, daf viele Bradybaenidae und Ariantinae und die eine Art
der Xanthonychidae 29 Chromosomen haben, spricht dafiir, daf} diese Zahl etwa der ple-
siomorphen entspricht; diese Annahme wird dadurch gestiitzt, dafl diese Zahl auch bei
den verwandten Uberfamilien Camaenoidea und Mesodontoidea (Polygyroidea) die hiu-
figste ist. Beider Evolution der europiischen Helicoidea hat also eine Reduktion der Chro-
mosomenzahl (durch Verschmelzung oder Verlust) eine entscheidende Rolle gespielt, d. h.
groflere Chromosomenzahlen kdnnen als plesiomorph, kleinere als apomorph gewertet
werden; gemeinsame kleine Zahlen, wie bei den Helicinae und einigen Gruppen der Hy-
gromiidae, kénnen Synapomorphien sein.

II. System.

Zur Uberfamilie Helicoidea gehdren nur die Gruppen mit Reizapparat, die von Prrs-
BRY(1895)alsbelogone Heliciden zusammengefaflt wurden; sie sind mit Ausnahmeeiniger
Gruppen, die sich auf Stidkontinente verbreitet haben (solche der Xanthonychidae nach
Stidamerika, der Hygromiidae nach Afrika), auf die Nordhalbkugel beschrinkt. Die ande-
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ren Gruppen, die bisher zu den Helicoidea gestellt wurden, Camaenidae, Oreohelicidae,
Ammonitellidae = Megompbhicidae, Corillidae = Plectopylididae, sollten in eigene Uber-
familien der heliciden Sigmurethra gestellt werden bzw. gehdren zu den achatiniden Sig-
murethra (vgl. H. Norpsieck 1986b).

Die Begriindung dazu ist folgende:

1) Camaenidae:

Die Gruppe istim Gehiusebau nicht von den Helicoideazu unterscheiden und stimmt
mit diesen auch in der Ausbildung von Kiefer und Flagellum iiberein, unterscheidet sich
jedoch durch das Fehlen des Divertikels und (meist) des Reizapparats. Dies wire kein ent-
scheidender Unterschied, wenn nicht bei manchen amerikanischen Camaenidae und den
wahrscheinlich mit den Camaenidae verwandten Solaropsidae ein Reizapparat vorkom-
men wiirde, der am Penis inseriert (vgl. Pisry 1894, InerING 1912). Dies spricht dafiir,
daf die Stammform der Camaenidae einen Reizapparat am Penis, also einen plesiomor-
phen Reizapparat, besaf}, d.h. daf3 sich beide Evolutionslinien trennten, bevor der Reizap-
parat vom Penis auf die Vagina tiberging (vgl. H. Norpsieck 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 selbstindige Uberfamilie Camaenoidea von den
Helicoidea abzutrennen (vgl. H. Norpsick 1986b).

2) Oreohelicidae:

PisBry (1904, 1905a) trennte Oreobelix nur wegen des holopoden Fufles von Patula,
also den Discidae, ab, obwohl sie diesen im Bau von Gehiuse, Kiefer und Ausfithrgingen
des Genitalsystems auffallend dhnelt (vgl. Picsery 1939, 1948) und auch in der Verbreitung
dazu pafit. Weitere Hinweise auf diese Verwandtschaft finden sich im Bau des FPSC (vgl.
ScHiLEYKO & ScHILEYKO 1975) und in der Chromosomenzahl (vgl. Parterson 1969). Es
kommt hinzu, daf} die Kopulation bei Oreobelix einseitig ist (Wess 1951), wihrend sie
bei allen Gruppen der Helicoidea wechselseitig ist. Die Ansicht PiLssry’s, daf} die Aulaco-
podie ein taxonomisch besonders bedeutsames Merkmalsei, ist durch dessen eigene Arbei-
ten widerlegt worden (vgl. Pisery 1946); Aulacopodie hat sich in mindestens zehn
Stylommatophoren-Gruppen parallel entwickelt, so dafl dieses Merkmal nicht zur Defi-
nition héherer Taxa verwendet werden kann. Die Oreohelicidae gehéren nicht in die Ni-
he der Camaenidae, zu denen sie Pirsery (1939) gestellt hat, sondern zu oder in die Nihe
der Discidae, also zu den Punctoidea und damit zu den achatiniden Sigmurethra (vgl. H.
Norpsieck 1986b).

3) Ammonitellidae = Megomphicidae:

Diese Gruppe, deren holopode Mitglieder urspriinglich den Polygyridae = Mesodon-
tidae und deren aulacopode den Zonitidae zugeordnet wurden, wurde von Pissry (1930,
1939, 1946) zusammengestellt und ebenfalls an die Camaenidae angeschlossen. Die Ausbil-
dung von Kiefer und Genitalsystem, besonders des FPSC und der Ausfiihrginge, beweist
jedoch, daf} sie mit diesen nicht niher verwandet ist; diese, besonders das Vorhandensein
der charakteristischen Appendicula (an der Vagina), die dem Divertikel entspricht (Wess
1961), sprechen fiir eine Verwandtschaft mit den Caryodidae und Strophocheilidae. Die
Familie ist daher den Acavoidea und damit den achatiniden Sigmurethra zuzuordnen (vgl.
H. Norbsieck 1986b).
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4) Corillidae = Plectopylididae:

Die Gruppe wurde von PiLssry (1894, 1905b) nach ihren anatomischen Merkmalen
fiir verwandt mit den Acavidae oder Camaenidae gehalten, von SoLem (1978) jedoch nach
dem Vorbild THieLE’s und ZiLcH’s bei den Polygyracea = Mesodontoidea belassen und
von SCHILEYKO (1979) zu den Helicoidea gestellt’). Unter dem Namen Corillidae wurden
bisher drei verschiedene Gruppen vereinigt, zwei asiatische holopode Gruppen, die
Corilla- und die Plectopylis-Gruppe, die betrichtliche Unterschiede in Gehiusebau und
Anatomie aufweisen (vgl. PiLsBRy 1894, ScHILEYKO 1973) und als Unterfamilien oder gar
Familien getrennt werden miissen, und die afrikanische aulacopode Sculptaria-Gruppe,
die auf jeden Fall als Familie abgetrennt werden muf} (vgl. Deener 1923). Alle drei Grup-
pen gehdren nach Anatomie und Verbreitung zu den achatiniden Sigmurethra und kén-
nen vorliufig als Uberfamilie Plectopylidoidea zusammengefafit werden, die den Acavoi-
dea nahe stehen diirfte (vgl. H. Norpsieck 1986b).

Die in diesem Sinne abgegrenzten Helicoidea kdnnen folgendermaflen gegliedert
werden:

Helicoidea RAFINESQUE 1815.

Sphincterochilidae Zich 1960 (WesTerLUND 1886)").

Kiefer glatt; Zwittergang mit akzessorischer Vesiculaseminalis; Divertikel vorhanden;
Reizapparat einfach vorhanden, aus Scheide mit oder ohne Papille, einem Anhang der
Scheide = Appendicula') und einer Driise bestehend, Driise nicht siphonal, einfach, zu-
sammen mit Appendicula an Scheide inserierend (Abb. 3).

S-W-Paldarktis.

Der Reizapparat inseriert am Atrium; der Ommatophorenretraktor verlduft neben
den Endwegen. Die Angabe ScHILEYKO’s (1978), daf} die Bursa vom Spermovidukt abge-
knickt sei, bedarf der Nachpriifung.

%) Die von mir frither (H. Norosieck 1985:5) gemachte Annahme, daff die Corillidae mit asiati-
schen Helicoidea verwandt seien, geht auf die entsprechende Zuordnung durch ScHiLeyko (1979) zu-
riick.

10) Sphincterochilidae ZiLch 1960 ist Ersatzname fiir Leucochroidae WesTERLUND 1886 wegen
Homonymie der Typusgattung; er erhilt das Datum des ersetzten Namens (Art. 39, 490A IRZN).
Deas gleiche gilt fiir Trichiinae Lozex 1956 (= Fruticicolinae Koserr 1904) und Helicellinae IHERING
1909 (= Xerophilinae Koserr 1904). Bradybaenidae PiLsBry 1934 ist Ersatzname fiir Eulotidae MoEL-
LENDOREF 1898 wegen Synonymie der Typusgattung; er erhilt ebenfalls das Datum des ersetzten Na-
mens (Art. 40, 40A IRZN). Zur Nomenklatur der Familientaxa bei auflereuropiischen Helicoidea
vgl. H. B. Baker (1959).

1Y Die Termini Appendicula und Appendix werden bei Helicoidea (und Stylommatophora all-
gemein) fiir 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 Divertike] entspricht. Als Appendix werden (basale) Anhinge 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. Hesse 1931) und des Reizapparats (vgl. FRANKENBERGER 1919, HEss 1931,
Forcart 1972, ScHILEYKO 1972b) sind innerhalb der Helicoidea einzigartig, so dafl die
Sphincterochilidae, wie von Forcarr vorgeschlagen'?), als selbstindige Uberfamilie abge-
trennt werden kénnten. Im Vergleich zu den Camaenidae jedoch, die als Uberfamilie abge-
trennt wurden (s. oben), entspricht das Genitalsystem der Sphincterochilidae mehr dem
der Helicoidea, so daf} sie in dieser Uberfamilie verbleiben sollten. Der Reizapparat kann
nachLageund Ausbildung gegeniiber dem der iibrigen Helicoideaals plesiomorph angese-
hen werden (s. I), wenn auch nicht auszuschlieflen ist, dafl er aus einem Pfeilapparat ent-
standen ist (vgl. FRANKENBERGER), wobel die Appendicula dem Pfeilsack und die Scheide
einem Neophor entsprechen wiirde. Eine nihere Verwandtschaft der Sphincterochilidae
zu einer der {ibrigen Familien der Helicoidea ist jedenfalls nicht zu erkennen, d.h. die
systematische Stellung der Familie innerhalb der Uberfamilie muf als isoliert bezeichnet
werden.

Zu den Sphincterochilidae geh6rt wahrscheinlich die Psexdoleptaxis-Gruppe des euro-
piischen Eo- und Oligozins, die als Unterfamilie Pseudoleptaxinae abgetrennt werden
kann (vgl. H. Norbsieck 1986a).

Xanthonychidae StreseL & Prerrer 1880').

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 Driisen bestehend, Driisen nicht siphonal, meist einfach, an Basis
des Pfeilsacks, Pfeilsack oder + oberhalb Pfeilsack inserierend.

W-Nearktis, N- und W-Neotropis, W-Paldarktis.

Bei mehreren Gruppen mit einfach vorhandenem Reizapparat inseriert dieser an einer
Ausstiilpung am distalen Ende der weiblichen Endwege = Neophor.

Die einzige bisher untersuchte Art der Xanthonychidae (Monadenia fidelis Gray) hat
29 Chromosomen.

In dieser Familie werden trotz ihrer grofien Diversitit (vgl Diagnose) alle amerikani-
schen Helicoidea und die europidische Elona-Gruppe vereinigt, weil eine Zerlegung in
mehrere Familien aus folgenden Griinden nicht méglich ist: Bei den amerikanischen Heli-
coldea sind alle Gruppen mit anderen so eng verbunden, daf} eine Grenzziehung willkiir-
lich wire; dies war auch der Grund, warum bereits PisBry (1939) und H. B. Baker (1943,
1961, in Franc 1968) alle amerikanischen Gruppen in einer Familie vereinigt haben. Auch
eine Abtrennungder Gruppen mit mehreren Reizapparaten als selbstindige Familie Hum-
boldtianidae sensu Scumeyko (1978)") ist nicht moglich, weil diese Gruppen z.T. mit

12y Die Begriindung, die Forcarr (1972) fiir die Abtrennung der Sphincterochilidae als selbstin-
dige Uberfamilie gibt, ist allerdings z.T. nicht stichhaltig. Dafl die Appendicula an der Scheide des
Reizapparats nicht dem Pfeilsack homolog ist, kann sicher nicht damit begriindet werden, daf} der
Reizapparat am Atrium inseriert. Der Bau des Penis (sensu Forcakr = Penis + Epiphallus) ist als Be-
griindung fiir diese Abtrennung ebenfalls nicht geeignet, weil nicht alle Helicoidea den komplexen
Penisbau der Helicinae besitzen.

13) Leider macht ScriLeyxo (1978) keine Angaben dariiber, welche Gruppen zu seiner Familie
Humboldtianidae gehéren sollen, Humboldtiana allein, die Humboldtianinae oder alle Xanthony-
chidae mit mehreren Reizapparaten. Auch die von ihm behauptete nihere Verwandtschaft zu den
Helicidae wird nicht begriindet.
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solchen mit einem Reizapparat nahe verwandt sind (s. unten). Was die Elona-Gruppe be-
trifft, erkannte bereits IHERING (1929), daf§ diese im Bau des Reizapparats den Xanthony-
chidae mit mehreren Reizapparaten, wie Lysinoe und Humboldtiana, so shnlich ist, daf}
eine nihere Verwandtschaft angenommen werden mufl; dies wurde offenbar von Grrren-
BERGER (1979) iibersehen, als er der Gruppe Familienrang zugestand. Tatsichlich gehen
die Gemeinsamkeiten der Elona-Gruppe mit diesen Gruppen der Xanthonychidae weiter,
als IHERING bekannt war (s. unten), so dafl ihre Abtrennung als selbstindige Familie fast
nur noch durch die Verbreitung zu begriinden wire.

Die hohe Diversitit der amerikanischen Xanthonychidae, die von keiner anderen Fa-
milie der Helicoidea erreicht wird, macht eine Untergliederung in zahlreiche Unterfami-
lien erforderlich. PiLsery (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, wihrend er mit den iibrigen drei mittelamerikanische
Gruppen, wahrscheinlich Lysinoinae, Xanthonychinae und Metostracinae, gemeint ha-
ben diirfte (was aus PrLssry 1900 und 1927 zu schliefien ist). Baker (1943, in Franc 1968)
nahm sechs Unterfamilien an: Xanthonychinae, Epiphragmophorinae, Helminthoglyp-
tinae, Cepoliinae, Humboldtianinae und Sonorellinae. Ein umfassender Vergleich aller
Gruppen, besonders der Genitalsysteme, unter zusitzlicher Beriicksichtigung der Unter-
suchungsergebnisse von Wess (1952a, b, 1980), ergab, dafd PrLssry’s Gliederung abgesehen
von Anderungen bei der der nordamerikanischen Gruppen weitgehend akzeptiert werden
kann. An dem System von Baker ist dagegen zu bemingeln, dafl 1) normale Gehiuse-
schnecken und Halbnackt- bzw. Nacktschnecken nicht in einer Unterfamilie (Xanthony-
chinae sensu Baker) zusammengefaflt werden sollten, 2) Lysinoe und die Humboldtiana-
Gruppe wegenbetrichtlicher Unterschiede in verschiedene Unterfamilien gestellt werden
miissen, und 3) die durch Parallelevolution entstandenen Gruppen mit fehlendem Reizap-
parat nicht in einer Unterfamilie (Sonorellinae sensu BAkeR) vereinigt werden diirfen.

Die in dieser Arbeit vorgeschlagene Unterfamiliengliederung der amerikanischen
Xanthonychidae, die wegen der mangelhaften Kenntnis einiger Gruppen, besonders der
mittel- und stidamerikanischen, 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-
trichtlichen Unterschiede im Bau des Genitalsystems als Unterfamilie von den Helmin-
thoglyptinae getrennt, wihrend die Sonorella-Gruppe, der der Reizapparat fehlt, den letz-
teren angeschlossen wird. Die Averellia-Gruppe wird als selbstindige Unterfamilie
gewertet, weil sie sich von den anderen mittelamerikanischen Gruppen, den Lysinoinae
und denen mit reduziertem Gehiuse, betrichtlich unterscheidet. Dafd den Xanthonychi-
dae auch die europiische Elona-Gruppe als Unterfamilie angeschlossen werden mufi, wur-
de bereits gesagt.

Monadeniinae n. subfam.

Typusgattung: Monadenia PiLsBry.

Divertikel fehlend; ein Pfeilsack, eine Driise, 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 betrichtlich von den tibrigen nordamerikanischen Gruppen (vgl. PiLssry 1939,
WeBB 1952a). Der Reizapparat inseriert allerdings nicht am Atrium, wie PiLssry angab,
sondern an der Vagina, die zusammen mit dem Atrium == erweitert ist, ohne einen ausge-
prigten Neophor zu bilden (vgl. WesB). Monadenia wurde von PiLsery zu den Helmintho-
glyptinae, von WesB und Baker (1961) in die Nihe von mittelamerikanischen Gruppen
gestellt; nihere Beziehungen bestehen aber weder zu den anderen nordamerikanischen
noch zu den mittelamerikanischen Gruppen, die stets zwei und anders ausgebildete Drii-
sen haben, so daf} die Aufstellung einer eigenen Unterfamilie erforderlich ist.

Helminthoglyptinae Pisery 1939.

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

SW-Nordamerika.

Zu den Helminthoglyptinae gehéren alle nordamerikanischen Gruppen aufler Mona-
denia. Helminthoglypta und die Micrarionta-Gruppe stimmen im Bau des Reizapparats
mehriiberein, als die Angaben PiLsBry’s (1939) vermuten lassen: die Driise von Helmintho-
glypta ist nicht die Anschwellung des Driisengangs, die eine muskuldse Pumpe darstellt,
sondern der anschlielende terminale Teil, der in einer Scheide den Neophor umbhiille (vgl.
WeBB 1952b). Dieser Teil entspricht dem terminalen bei Micrarionta, der der Vagina bzw.
dem proximalen Penis anliegt.

Die Sonorella-Gruppe, die von PiLsry (1939) wegen des fehlenden Reizapparats als
Unterfamilie abgetrennt wurde, ist durch Sonorelix so eng mit der Micrarionta-Gruppe
verbunden (vgl. PiLssry 1948), dafl sie nur als Tribus gewertet werden kann. Auflerdem
gibtesnoch weitere Gruppen ohneReizapparat, die unabhingig von der Sonorella-Gruppe
aus solchen mit Reizapparat hervorgegangen sind (vgl. MiLLER 1970, 1972).

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

Sonorellini Pissry 1939.

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

Cepoliinae (IuerinG 1909) Piisry 1939.

Divertikel fehlend; ein Pfeilsack, Driisen ungleich, eine apikal am Pfeilsack und meist
zwel am Neophor inserierend (Abb. 7).
Westindien.
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Zu dieser Unterfamilie, die zusitzlich durch meist glatten Kiefer gekennzeichnet ist,
gehoren alle Xanthonychidae Westindiens. Sie besitzen einen Reizapparat (vgl. Baker
1943), der wie der von Helminthoglypta mit einem Neophor, jedoch im Gegensatz zu die-
semn mit einem Pfeilpapillensack und ganz anders ausgebildeten Driisen 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 Driise am Pfeilsack oder die zwei
an der Neophorscheide denen der iibrigen Xanthonychidae homolog sind (vgl. PiLsery
1939, Baker 1943, WeBs 1952b); mir scheint wie BAKER letzteres wahrscheinlicher, da die
Scheidendriisen in Lage und Anzahl den Driisen der iibrigen besser entsprechen als die
Driise am Pfeilsack.

Epiphragmophorinae Horrmann 1928.

Stidamerika (Schwerpunkt mittlere Anden).

Die wenigen untersuchten Arten der Epiphragmophora-Gruppe besitzen ein Genital-
system (vgl. DoriNG 1875, IneriNG 1909, Hesse 1930, Hyrron Scort 1962), das offenbar
dem der Cepoliinae zhnelt: Divertikel meist fehlend; ein Pfeilsack, Driisen ungleich, die
eine linglich, die anderen ein bzw. zwei gedrungen, am Pfeilsack bzw. an dessen Basis inse-
rierend (Abb. 8). Die lingliche Driise wurde anscheinend z.T. zum Pfeilsack gerechnet,
sodafsieinder Beschreibungnichterwihnt wurde (vgl. DoriNG, [HERING 1929). Die gerin-
ge Linge des Bursastiels, die von PiLssry (1939) als wichtiges Merkmal der Unterfamilie
angesehen wurde, ist nicht fiir alle untersuchten Arten charakteristisch (vgl. Hesse, Hyt-
ToN Scorr). Eine ausreichende Definition der Unterfamilie ist erst méglich, wenn das Ge-
mtalsystem genauer untersucht worden ist; dies ist auch Voraussetzung fiir eine Homolo-
gisierung der Driisen der Epiphragmophorinae mit denen der ubr1gen Xanthonychidae,
die wiederum fiir die der Cepoliinae (s. dort) von Bedeutung sein kdnnte.

Trichodiscininae n. subfam.

Typusgattung: Trichodiscina MARTENS.

Divertikel vorhanden; ein bis zwei Pfeilsicke, zwei Driisen, an Basis des Pfeilsacks inse-
rierend, verhiltnismiBig lang und stark zusammengekniuelt (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 gehdusemorphologisch gut charakterisiert ist, kann weder zu den Lysi-
noinae, von denensie sich besonders durch die Ausbildung von Reizapparat und Fuffende
unterscheidet, noch zu den Xanthonychinae, die Halbnacktschnecken sind, gestellt wer-
den, so dafl die Aufstellung einer eigenen Unterfamilie notwendig war.

Lysinoinae Horrmann 1928.

Divertikel fehlend; ein bis zwei Pfeilsicke, zwei bis drei Driisen, an Basis des Pfeilsacks
bzw. Vagina inserierend, verhiltnismiflig kurz (Abb. 10-11); Fuflende gekielt.
Mittelamerika.
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AlsLysinoinae kdnnen zwei mittelamerikanische Gruppen zusammengefafit werden,
die im Bau von Gehiuse und Genitalsystem betrichtliche Unterschiede aufweisen, aber
wegen der apomorphen Ausbildung des Fuflendes gemeinsamen Ursprung haben diirften
(vgl. PiLsBry 1927). Die beiden Gruppen sollten als Triben getrennt werden:

Leptariontini n. trib.

Typusgattung: Leptarionta FiscHER & CROSSE.

Ein Pfeilsack, zwei Driisen, an Basis des Pfeilsacks inserierend; bei einer Gruppe Reiz-
apparat fehlend.
Hierzu Leptarionta und Tryonigens (vgl. PiLsery 1927).

Lysinoini.

Zwei Pfeilsicke, drei Driisen, an Vagina nahe Pfeilsicken inserierend.

Hierzu nur Lysinoe(vgl. FiscHer 8 Crossk 1872). Es ist moglich, daff auch die gehiuse-
‘morphologisch shnliche Jtzamna, deren Genitalsystem noch nicht untersucht wurde,
hierher gehort.

Leptarionta besitzt wie die Trichodiscininae und Xanthonychinae einen einfach vor-
handenen, also mehr plesiomorphen Reizapparat, der dem der Stammform der Xantho-
nychidae nahe kommen diirfte, Lysinoe dagegen zwei Pfeilsicke und drei Driisen, also einen
mindestens verdoppelten Reizapparat. Diese Gruppe dhnelt damit den Humboldtianinae,
die sich aber durch anders gebauten Reizapparat und ungekieltes Fuflende betrichtlich
unterscheiden; es ist daher wahrscheinlich, dafl die Vervielfachung des Reizapparats bei
beiden Gruppen auf Parallelevolution zuriickzufiihren ist.

Xanthonychinae.

Halbnacktschnecke, Niere entsprechend verkiirzt; Divertikel vorhanden oder feh-
lend; ein Pfeilsack, zwei Driisen, an Basis des Pfeilsacks inserierend (Abb. 12); Fuflende
mit Horn.

Mexiko.

Hierzu nur Xanthonyx. Das Genitalsystem dieser Gruppe (vgl. STREBEL & PrEFFER
1880, PrLsBry 1900, BAKER 1942) Ghnelt dem der Trichodiscininae und Leptariontini und
ist damit verhiltnismifig plesiomorph; die Abtrennung als selbstindige Unterfamilie
gehtalso hauptsichlich auf die durch die Gehiusereduktion bedingten Merkmale zuriick.
Der Fuf} zeigt offenbar eine Tendenz zur Aulacopodie (vgl. STREBEL & PFEFFER).

Metostracinae n. subfam.

Typusgattung: Metostracon PiLsBRy.

Nacktschnecke, Niere entsprechend verkiirzt, zweilappig, das Perikard einschlie-
fend; Divertikel fehlend; ein Pfeilsack (oder Neophor?), zwei Driisen, apikal an Pfeilsack
(Neophor?) inserierend (Abb. 13).

Mexiko.
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Fiir Metostracon, die nach der Reduktion des Gehiuses und der zugehorigen Verlage-
rung des Eingeweidesacks ein unvollkommenes Nacktschneckenstadium erreicht hat (vgl.
Prsery 1900), muf eine neue Unterfamilie aufgestellt werden, weil so grofle Unterschiede
zu Xanthonyx bestehen, dafl Parallelevolution beider Gruppen angenommen werden
muf. Niere und Genitalsystem sind von denen der tibrigen Xanthonychidae sehr verschie-
den; eine nihere Verwandtschaft zu einer der anderen Gruppen der Familie ist nicht zu
erkennen. Einschrinkend mufl allerdings gesagt werden, dafl das Genitalsystem von Mez-
ostracon ungeniigend untersucht ist; es ist mglich, dafl der Pfeilsack, in dem PiLsery kei-
nenPfeilfinden konnte, in Wirklichkeit ein Neophor ist und der echte Pfeilsack riickgebil-
det wurde, was auch die apikale Insertion der Driisen erkliren wiirde. Eine erneute Unter-
suchung des Genitalsystemsist erforderlich, um die genannten Unklarheiten zu beseitigen
und die systematische Stellung der Gruppe zu kliren.

Humboldtianinae Pissry 1939.

Divertikel vorhanden; drei bis vier Pfeilsicke, entsprechend viele Driisen, an Vagina
nahe Pfeilsicken inserierend (Abb. 14).

Mexiko, Texas.

Zuden Humboldtianinae gehdren zwei Gruppen, Humboldtianaund Bunnya, die sich
so weitgehend unterscheiden, daf} sie als Triben getrennt werden miissen.

Humboldtianini.

Gehiuseschnecke; vier Pfeilsicke und Driisen, Driisenkérper zu Ring um Vagina ver-
schmolzen, Anzahl der Reizapparate z.T. reduziert.

Hierzu Humboldtiana (vgl. PiLsery 1927, 1939, 1948, SoLem 1974). WEeBB (1980) stellte
fest, dafd bei der von ihm untersuchten Humboldtiana- Art wie bei Bunnya zwei Pleile im
Pfeilsack gebildet werden.

Bunnyini n. trib.

Typusgattung: Bunnya H. B. Baxer.

Halbnacktschnecke; drei Pfeilsiacke mit Pleilpapillensicken und Driisen, Driisenkor-
per nicht verschmolzen; Fuflende mit Horn.

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

Die Humboldtianinae sind, was die Vervielfachung des Reizapparats und dessen eigen-
tiimlichen Bau angeht, als verhiltnismifig apomorphe Gruppe anzusehen. Thre Ahnlich-
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 GITTENBERGER 1979.

Divertikel vorhanden; ein Pfeilsack, zwei zerteilte Driisen, an Vagina oberhalb Pfeil-
sicken inserierend (Abb. 15).

W-Paldarktis (Pyrenden).

GrrTENBERGER (1979) stellte fiir die Elona-Gruppe, zu der Elonaund Norelona gehren
(vgl. H. Norpsieck 1986a), die Familie Elonidae auf. Die Ausbildung des Genitalsystems
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(vgl. Hesse 1885, InerIiNG 1929, GiTTenBERGER) liflt folgende Aussagen zur systematischen
Stellung der Gruppe zu: Das Vorhandensein des Divertikels zeigt, dafl sie nicht zu den
Hygromiidae oder Bradybaenidae gehort. Wichtiger sind die Merkmale des Reizapparats:
1) Die Driisen sind nicht siphonal, d.h. die Gruppe gehort nicht zu den Hygromiidae oder
Helicidae. 2) Die Driisen inserieren oberhalb des Pfeilsacks an der Vagina, d.h. sie gehért
nicht zu den Bradybaenidae. Die Gruppe sollte nicht als selbstindige Familie gewertet,
sondern als Unterfamilie den Xanthonychidae zugeordnet werden, weil es keine wesentli-
chen Unterschiede zu den amerikanischen Gruppen, dafiir aber wichtige Gemeinsamkei-
ten mit solchen gibt. Es sind folgende: 1) das Vorkommen einer Pfeilpapille bei Elona und
des zugehorigen Pleilpapillensacks (= Cupula, vgl. Hesse, IHERING) bei beiden Gattungen
der Gruppe; 2) die Anzahl und Lage der Reizapparatelemente: ein Pfeilsack und zwei
mehrteilige Driisen, 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 Pfeilsicke sind zu einem reduziert, wihrend die Driisen erhalten geblieben
sind. Dies sind Verhiltnisse, die aufler bei Hygromiidae, die aber andere Driisen haben,
nur bei Xanthonychidae vorkommen und zwar bei Lysinoe (die jedoch zwei Pfeilsicke
und drei ungeteilte Driisen besitzt) und Bunnya (die drei Pfeilsicke mit zwei Pfeilen und
gleich viele ungeteilte Driisen besitzt). Beide Merkmale des Reizapparats sprechen also
fiir eine Verwandtschaft mit den mittelamerikanischen Xanthonychidae; diese Folgerung
wird durch die Gehiusedhnlichkeit der fossilen Elona-Verwandten mit diesen Gruppen
gestiitze (vgl. H. NorDpsieck 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 dhnlichen Penisbau bei Helminthoglypta
gibt (vgl. PiLsBry 1939, GITTENBERGER).

Die Elona-Gruppe ist wahrscheinlich der Rest einer Gruppe von Helicoidea, die im
europdischen Tertidr vom Eozin bis zum Pliozin reich vertreten war; diese fossilen Eloni-
nae lassen sich in zwei Gruppen gliedern, die als Triben gewertet werden kdnnen: die
Galactochilus-Gruppe = Eloniniund die Klikia-Gruppe = Klikiini. Von den Eloniniblieb
im Pleistozin nur die Elona-Gruppe, von den Klikiini wahrscheinlich nur Soosiz tibrig
(vgl. H. Norpsieck 1986a).

Soosia, die von Hesse (1918b) zu seinen Helicodontinae gestellt wurde, unterscheidet
sich durch Gehiuse, Genitalsystem und Verbreitung betrichtlich von den tibrigen Helico-
dontinae sensu Hessk, die zu den Hygromiidae gehéren (s. dort). Das Genitalsystem ist
nach S06s(1917) stark vereinfacht (ohne Divertikel, Reizapparat und Flagellum), im iibri-
gen aber unzureichend bekannt, so dafl es keine Riickschliisse auf die Zugehérigkeit der
Gattungzueiner der Familien der Helicoideazulif3t. Eine genauere Untersuchung, beson-
ders der minnlichen Endwege, ist deshalb erforderlich, um die systematische Stellung der
Gattung kldren zu kdnnen.

Bradybaenidae Prissry 1934 (Eulotidae MoELLENDOREF 1898)™0).

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

E-Paliarktis, eine Art W-Paldarktis, E-Orientalis.
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Bei den bisher untersuchten Bradybaenidae (Wieemann 1900, ScHiLEYkO 1978) ist die
Bursa vom Spermovidukt abgeknickt. Bei mehreren Gruppen der Familie inseriert der
Reizapparat an einer Ausstiilpung 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-
piischen Helicoidea eine auffallend geschlossene Gruppe dar, deren grofiter Teil nicht in
Unterfamilien gegliedert werden kann; nur die auf den Philippinen verbreitete Teilgruppe
146t sich wegen der Ausbildung des Reizapparats als Unterfamilie Helicostylinae ab-
trennen.

Bradybaeninae.

Reizapparat mit zwei Driisen, diese meist zerteilt (Abb. 16-17).

Verbreitung wie Familie.

Die verschiedenen Gruppen der Bradybaeninae unterscheiden sichim Bau von Reizap-
parat und minnlichen Endwegen (vgl. PiLsery 1895, Jacosr 1898, WieeManN 1900, Schr-
LEYKO 1978, Azuma 1982) nicht geniigend, um eine Aufteilung in Triben oder gar Unterfa-
milien zu ermdglichen. Die Gliederung in Aegistinae und Bradybaeninae, die von den
japanischen Malakologen vorgeschlagen wird (vgl. Hase 1955, Azuma), basiert nur auf
der Untersuchung der japanischen Arten; fiir die Aufteilung ist offenbar die Ausbildung
des Flagellums entscheidend, das bei den Aegistinae sensu Haee =+ stark entwickelt ist,
wihrend esbei den Bradybaeninae sensu HaBe weniger entwickeltist oder fehlt. Dieskann
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. WieeManN). Dieses Bei-
spiel zeigt, dafl eine Untergliederung der Bradybaeninae nicht méglich ist, bevor eine Revi-
sionaller, besonders der festlindischen Gruppen im Gattungsniveau durchgefithrt wurde.

Helicostylinae IneriNG 1909.

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

Philippinen.

Zu den Helicostylinae gehdren Tricheulota, Chloraea und die Helicostyla-Gruppe (vgl.
SempER 1873, P1LsBRy 1895). Die Ausbildung des Reizapparats spricht dafiir, dafl die Unter-
familie gegeniiber den Bradybaeninae verhiltnismiflig apomorph ist; dies diirfte damit
zusammenhingen, dafl sie aus einem Isolat der Familie auf den Philippinen hervorgegan-
gen ist.

Hygromiidae Trvon 1866.

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

Paldarktis mit Kapverden, besonders W-Paldarktis, E-Athiopis.

Bei allen bisher untersuchten Hygromiidae liegt die Bursa dem Spermovidukt an.

Zu den Hygromiidae, die als Familie von den Helicidae abgetrennt werden miissen
(vgl. IneriNG 1929, Hesse 1931, Pirsry 1939, ScHiLEYKO 1972b, 1978), gehdren aufler den
Hygromiidae sensu ScuiLEyko die Helicodontinae sensu Hesse (ohne Soosiz) und die bis-
her zu den Bradybaenidae gestellten Halolimnohelicinae.
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Die Helicodontinae sensu Hesse haben nur die durch die versteckte Lebensweise be-
dingten Merkmale gedriicktes Gehiuse und Neigung zur Riickbildung des Reizapparats
gemeinsam, unterscheiden sich aber sonst in der Ausbildung des Genitalsystems, beson-
ders des Reizapparats, erheblich. ScHILEYKO 1978) erkannte diese Heterogenitit, alser dar-
in vier Gruppen nachwies'), von denen er zwei als mégliche Angehérige der Hygromii-
dae ansah; er hielt aber die Gruppe als Familie von den Hygromiidae getrennt und erhob
sie spiter (1979) sogar zur Uberfamilie. Dieses Vorgehen ist v6llig unangemessen und of-
fenbar eine Verlegenheitslésung, die nur mit den Schwierigkeiten bei der Zuordnung der
betreffenden Gruppen zu erklirenist. Tatsichlich lassen die meisten Gruppen der Helico-
dontinae sensu HEsse Beziehungen zu den Hygromiinae erkennen und kénnen vorliufig
in einer Unterfamilie zusammenbleiben, wihrend die Helicodonta-Gruppe s. . eine iso-
lierte systematische Stellung hat (s. unten); Soosia dagegen diirfte iiberhaupt nicht zu den
Hygromiidae gehéren (s. bei Eloninae). Dafiir 143t sich Ciliella, die Hessk eigentlich nach
Ausbildung von Gehiuse und Genitalsystem hitte zu seinen Helicodontinae stellen miis-
sen, an die Gruppen anschlieflen, die den Hygromiinae nahe stehen.

Die Zuordnung der Halolimnohelicinae zu den Hygromiidae wurde bereits frither
(H. Norpsieck 1986a) begriindet.

Die Gliederung der Hygromiidae in Unterfamilien ist nicht einfach. Die bisherige
auf PisBry’s Gliederung (1895) zuriickgehende Einteilung in Fruticicolinae (= Hygromii-
nae), Helicellinae und Helicodontinae (Kosert 1904, A. J. WAGNER in STURANY & WAGNER
1914 und 1915, Hesse 1931), denen noch die Geomitrinae hinzuzufiigen sind (vgl. Zicu
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 ScHiLeyxo (1972b, 1978) er-
kannt, der die Hygromiidae (ohne Helicodontinae s. oben) in zahlreiche Unterfamilien
gliederte. Von diesen kénnen abgesehen von den Hygromiinae nur die Trichiinae, Mona-
chinae (= Euompbhaliinae, 1978) und Geomitrinae iibernommen werden. Die Cochlicelli-
nae gehéren zu den Monachinae, weil sie sich im Bau des Reizapparats an die Monacha-
Gruppe (Thebinae sensu Hessg) anschlieflen. Die Ciliellinae und Metafruticicolinae sind
nurauf das Fehlen des Reizapparats begriindet; sie stehen anderen Gruppen der Hygromii-
dae so nahe, dafl sie nur als Triben gewertet werden kdnnen. 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 gehdren, sondern direkt
von Trichiinae abzuleiten sind. Wenn dies zutrife, miifiten sie sich von den Hygromiinae
bzw. Euomphaliinaeirgendwieunterscheiden; diesist aber offenbar nicht der Fall, da Scrr-
LEYKO’s Diagnosen dieser Unterfamilien mit denen der genannten weitgehend iiberein-
stimmen, d.h. diese Unterfamilien kénnen nicht akzeptiert werden®).

14) Dazu ist anzumerken, dafl ScriLevko (1978) zusitzlich zu diesen vier Gruppen noch Cana-
riella und Soosia anfiihrt, die er offenbar nicht zuordnen konnte. Eine seiner vier Gruppen ist im
iibrigen wieder heterogen, weil sie die Helicodonta-Gruppe und Caracollina enthilt; einen Reizappa-
rat, wie er fiir diese Gruppe abgebildet wird (: Abb. 31v), gibt es nicht. Auch schreibt SchiLEYKO der
ebenfalls zu dieser Gruppe gerechneten Atenia eine Appendicula zu, die bei GirTEnBERGER (1968)
jedoch eine Driise 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) unabhingig von
diesenvon den Trichiinae abzuleiten, nur weil Arten dieser Gruppen bestimmten benachbarten Arten
der Trichiinae besonders dhnlich sind. Eine Ableitung dieser Gruppen von den Trichiinae erst im
Pleistozdn (: Abb. 33) ist sowieso ganz unrealistisch.
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Ausdem Gesagten ergibt sich, daff die Unterfamiliengliederung der Hygromiidae voll-
stindig revidiert werden muf}. Das ist im Rahmen dieser Arbeit nur bedingt méglich, weil
viele Gruppen der Familie noch nicht gentigend bekannt sind. Die Unterfamilien miissen
mehr noch als bei anderen Helicoidea nach der Ausbildung des Reizapparats unterschie-
den werden, weil die ibrigen Teile des Genitalsystems, soweit geniigend bekannt, wenig
verschieden sind; mit Hilfe des Reizapparats lassen sich auch am einfachsten Schlufifolge-
rungen zur Phylogenese der Gruppen ziehen (s. I). Das Vorhandensein zweier Reizappara-
te muf} fiir die Hygromiidae insgesamt als plesiomorph angesehen werden, weil es in vier
verschiedenen Gruppen (Trichiinae, Geomitrinae, Monachinae, Halolimnohelicinae)
ausschliefilich oder hiufig vorkommt; ein weiterer Beweis dafiir ist das Vorhandensein
beidseitigbzw. ringsum an der Vaginainserierender Driisen auch bei den meisten Gruppen
miteinfach 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, wihrend die drei anderen einen jeweils in anderer Weise umgebilde-
ten Pfeilsack aufweisen, also stirker apomorph sind; sie sollten daher als drei Unterfami-
lien gewertet werden. Ebenfalls stirker apo morph sind die Gruppen mit einfach vorhande-
nem Relzapparat die Hygromiinae mit wenig verindertem und die helicodontoiden
Gruppen mit stirker modifiziertem Reizapparat, die nach dessen Ausbildung mindestens
zwei unabhingige Evolutionslinien und damit Unterfamilien darstellen, die Cilielli-
nae’®) und Helicodontinae,

Die makaronesischen Hygromiidae, die Geomitra- und die Leptaxis-Gruppe, wurden
bisher, der Gliederung P1ssry’s (1895) folgend, als selbstindige Unterfamilien gewertet
(vgl. C. BoETTGER 1909, THIELE 1931, Z1LcH 1960), wobei die Zugehdrigkeit der Leptaxmae
zuden Hygromudae erst von SCHILEYKO (1972a) und unabhang1g davon von mir erkannt
wurde?). Der Vergleich der Reizapparate beider Gruppen mit denen der iibrigen Hygro-
miidae zeigte, daf sie mit bestimmten festlindischen Gruppen nahe verwandt sind und
daher nur Tribusrang haben; die Geomitra-Gruppe bildet mit der Trochoidea-Gruppe die
Unterfamilie Geomitrinae, wihrend die Leptaxis-Gruppe zu den Hygromiinae gehért.

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 iibrigen aus drei
Unterfamilien 24 bzw. 23 Chromosomen. Die gemeinsame hhere Zahl der helicelloiden
Artenist kein Beweis fiir deren nihere Verwandtschaft, weil sie als plesiomorph zu werten
ist (s.I), wihrend z.B. die iibereinstimmende Zahl (23) der untersuchten Arten von Exom-
phalia, Monacha und Cochlicella eine Stiitze fiir deren Vereinigung in einer Unterfamilie
Monachinae ist, weil diese apomorph ist.

16) Die Unterfamilie mufl ungliicklicherweise den Namen einer Gruppe tragen, die keinen Reiz-
apparat besitzt, also fiir die Unterfamilie nicht reprisentativ ist; Grund dafiir ist ScHiLEYKO’s friihe
und voreilige Aufstellung einer Tribus Ciliellini fiir die Hygromiidae ohne Reizapparat.

7) Nachdem ich mit Hilfe der Literaturangaben zur Anatomie (Kiefer, Genitalsystem) von Lep-
taxis deren Zugehérigkeit zu den Hygromiidae erkannt hatte, stellte ich fest, dafy ScriLeyxo schon
frither (1972a) Leptaxis undata Lowt 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 geniigend beriicksichtigt. Die Zugehdrigkeit von Leptaxis zu den
Hygromiidae und Hygromiinae wurde inzwischen durch anatomische Untersuchung von mehreren
Arten, die ich von K. Gron (Darmstadt) erhielt, bestitigt.
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Zu den Hygromiidae diirften zahlreiche tertidre Helicoidea-Gruppen Europas mit hy-
gromioider und helicodontoider Gehduseform gehéren, deren Beziehungen zu rezenten
Gruppen noch nicht geniigend erforscht sind (vgl. H. Norpsieck 1986a).

Trichiinae LoZex 1956 (KoLt 1904)™).

Zwei Pfeilsicke, normal ausgebildet, stets mit Nebensicken, Pfeil verhiltnismiflig
klein, einfach (Abb. 19).

W-Paldarktis bis Mittelasien.

Hierzu die Fruticicolinae und Helicellinae sensu Hesse mit zwei normalen Pfeilsicken
(vgl. HEsse 1931, 1934, Scuireyko 1978), d.h. die Trichiinae sensu ScHiLEYKO mit Ausnah-
me von Helicella, die zur folgenden Unterfamilie gehort (s. dort). Die Unterfamilie kann
nach dem Verlauf des Ommatophorenretraktors in zwei Triben gegliedert werden:

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

Helicopsini n. trib.

Typusgattung: Helicopsis FITZINGER.

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

Hygromiinae.

Ein Pfeilsack (bei einer Gruppe zwei), normal ausgebildet, z.T. mit Nebensack, Pfeil
verhiltnismifig grof, & stirker differenziert (Abb. 20); bei einer Gruppe Reizapparat
fehlend.

Paldarktis mit Kapverden.

Hierzu die Fruticicolinae und Helicellinae sensu Hesse mit einem normalen Pfeilsack
(vgl. Hesse 1931, 1934, ScHiLEYkO 19723, 1978), d.h. die Hygromiinae sensu ScHiLEYkO
sowie die Archaicinae ScHILEYKO, Leptaxinae auct., Metafruticicolinae ScHiLEYko und He-
licella.

Die Archaica-Gruppe gehért, wie von ScHiLeYko (1972a) urspriinglich auch vorge-
schlagen, zu den Hygromiinae (s. oben).

Die Leptaxis-Gruppe, die von den meisten Autoren als selbstindige Unterfamilie be-
trachtet und noch von ManDaHL-BartH (1950) fiir niher verwandt mit den Helicidae ge-
halten wurde, gehért nach der Ausbildung von Kiefer und Genitalsystem zweifelsfrei zu
den Hygromiidae; in der Ausbildung des Reizapparats stimmt sie mit den Hygromiinae
{iberein (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, daf} tertidre Helicoidea des
europdischen Festlands zur Leptaxis-Gruppe gehéren (vgl. H. Norbsieck 1986a).

Die Metafruticicola-Gruppe, die von ScHiLEYKO (1972b) wegen des fehlenden Reizap-
parats als Unterfamilie abgetrennt wurde, schliefit sich im Bau der minnlichen Endwege
(vgl. Hesse 1931, ScHiLEYKO 1972¢) und der Verbreitung an die Fruticocampylaea-Gruppe
an, so dafl sie als Tribus den Hygromiinae zugeordnet werden kann.
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Helicella, die von ScHiLEYko (1978) wegen des Vorhandenseins von zwei Pleilsicken
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 Cands-
dulaiiberein;es mufl daher angenommen werden, dafl der zweifach vorhandene Reizappa-
rat aus einem einfach vorhandenen entstanden, also (fiir Hygromiidae eine Ausnahme!)
apomorph ist.

Damit ergibt sich folgende Tribusgliederung:

Hygromiini.

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

Leptaxini C. BOETTGER 1909.

Wie Hygromiini, Pfeil mit zwei ausgeprigten Schneiden.
Hierzu die Leptaxis-Gruppe. Die Abtrennung als Tribus von den Hygromiini wird
durch den abweichenden Gehiusebau und die Verbreitung gestiitzt.

Metafruticicolini ScHiLEYko 1972.

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

Helicellini InerinG 1909 (Koserr 1904)™).

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

Ciliellinae Scuieyko 1970').

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

SW-W-Paldarktis.

Hierzu die meisten Gruppen der Helicodontinae sensu Hesse und Ciliella (vgl. Hesse
1931, OpHNER 1931, Orriz DE ZARATE 1962, GITTENBERGER 1968, SCHILEYKO 1971b, 1972b).
Es ist fraglich, ob diese Gruppen tatsichlich niher verwandt sind. Die Verwandtschaft
von Trissexodon- und Qestophora-Gruppe wird durch die Ausbildung eines Pfeilsackliga-
ments(vgl. Ortiz DE ZARaTE, GITTENBERGER) und die Verbreitung wahrscheinlich gemacht.
Caracollina 13t sich trotz der abweichenden Ausbildung des Pfeilsacks nach den iibrigen
Merkmalen des Genitalsystems an die Oestophora-Gruppe anschlieflen (vgl. Hessg,
OpbuneRr). Ciliella shnelt der Oestophora-Gruppe im Gehiusebau und der Ausbildung der
minnlichen Endwege (vgl. Hessg, ScHiLEYKO). Die Unterfamilie kann demnach in vier
Triben gegliedert werden:
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Trissexodontini n. trib.

Typusgattung: Trissexodon PILsBRy.

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

Oestophorini n. trib.

Typusgattung: Oestophora HEssE.

Pfeilsack ohne Nebensack, Pfeil unterschiedlich grofi, oder Pfeilsack fehlend; bei einer
Gattung Reizapparat fehlend.
Hierzu die Oestophora-Gruppe und Canariella.

Caracollinini n. trib.

Typusgattung: Caracollina BEck.

Pfeilsack ohne Nebensack, jedoch mit Anhang, Pfeil sehr klein.

Hierzu nur Caracollina.

Ciliellini.
Reizapparat fehlend.

Hierzu nur Ciliella. Die Besonderheiten der Gattung und die verbleibende Unsicher-
heit ihrer Zuordnung lassen die Wertung als selbstindige Tribus geraten erscheinen.

Geomitrinae C. BoETTGER 1909.

Ein oder zwei Pfeilsicke, zu Anhingen ohne Pfeil umgebildet, ohne Nebensack (Abb.
23).

S-W-Paliarktis.

Die Trochoidea-Gruppe der Helicellinae sensu Hesse und die Geomitra-Gruppe, die
bisher von den meisten Autoren als Unterfamilie gewertet wurde, stimmen in der Ausbil-
dung des Reizapparats so weitgehend iiberein, daf} sie in einer Unterfamilie vereinigt wer-
den miissen (vgl. Hesse 1934, ManpanL-BartH 1950). Der Pfeilsack ist zu einem Anhang
(,,muskul8se Driise”, MANDAHL-BarTH) umgebildet, der im Vergleich zur Appendicula der
folgenden Unterfamilie stets von geringer Grofie und einfach gebaut ist. Esist auch még-
lich, dal der Pfeilsack riickgebildet 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 Lingsmuskulatur enthalten, also noch einfacher ge-
baut sein; die Deutung als Oriment des Pfeilsacks, die MANDAHL-BARTH vorschlug, steht
in Widerspruch zu der Tatsache, daf der Reizapparat der Helicoidea nicht bei diesen ent-
standen, sondern von deren Stammform ilbernommen wurde (s. I). Das bedeutet, daf} die
Geomitra- Gruppe ihnlich wie die Leptaxis-Gruppe (s. bei Hygromunae) keine plesiomor-
phe, sondern eine relativ apomorphe Gruppe ist, die aus einem Isolat auf den Madeiren
hervorgegangen ist; daher gilt fiir die Zuordnung von tertiiren Helicoidea zur Geomitra-
Gruppe das gleiche wie fiir die zur Leptaxis-Gruppe. Die Unterfamilie lifit sich in zwel
Triben gliedern:
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Trochoideini n. trib.

Typusgattung: Trochoidea BROWN.

Zwei Anhinge, Driisen beidseitig ausgebildet.
Hierzu die Trochoidea-Gruppe.

Geomitrini.

Einbis zwei Anhinge, Driisen entsprechend ein- oder beidseitig ausgebildet; bei einer
Gruppe Reizapparat fehlend.

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

Monachinae Wenz 1930 (Kot 1904)'8).

Ein bis zwei Pfeilsicke, zu Anhingen ohne Pfeil = Appendiculae'!) umgebildet, oh-
ne Nebensack (Abb. 24-25).

W-Paldarktis bis Abessinien und Mittelasien.

Zudieser Unterfamilie, die urspriinglich nur fiir die Monacha-Gruppe (Thebinae sensu
Hesse) aufgestellt worden war, gehéren auch die Exomphalia-Gruppe der Fruticicolinae
sensu Hessg, dazu die Paedhoplitinae ScHILEYXO (s. oben), und die Cochlicella-Gruppe der
Helicellinae sensu Hessk (vgl. Hesse 1931, 1934, ScuiLeyko 1972b, 1978). Diese Gruppen
sind durch den Besitz eines bestimmten Reizorgans, der Appendicula'!), gekennzeich-
net, die dem Pfeilsack homolog sein diirfte (vgl. FRANKENBERGER 1919); sie besteht auseiner
Scheide und einem terminalen Anhang, der & deutlich abgesetzt ist. Die Zusammengehs-
rigkeit von Euwomphalia- und Monacha-Gruppe hatte ScHILEYKO (1978) bereits erkannt;
die Cochlicella-Gruppe sah er (1972b) dagegen als selbstindige Unterfamilie an, weil er
derenzerteilten Anhangder Appendiculafalsch mit den Driisen des Reizapparats homolo-
gisierte. Die Vereinigung der drei Gruppen in einer Unterfamilie wird durch die gleiche
Chromosomenzahl (23) der untersuchten zugehdrigen Arten gestiitzt, die als apomorph
anzusehen ist (s. oben). Die drei Gruppen konnen als Triben gewertet werden:

Euomphaliini Scuieyko 1978.

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

Hierzu die Enomphalia-Gruppe, an die sich die Paedhoplita-Gruppe anschliefien 1383t
(s. oben). Die dthiopische Lejeania-Gruppe, die einen Reizapparat wie die Evomphalia-
Gruppe hat, bei der aber anscheinend ein unterschiedlicher Verlauf des Ommatophoren-
retraktors vorkommt (vgl. PrerreR 1931, VERDCOURT 1969), diirfte ebenfalls zu dieser Tri-
bus gehéren. Die Euomphaliini stellen die plesiomorphe Gruppe der Unterfamilie dar,
wihrend die beiden folgenden Triben als stirker apomorph anzusehen sind.

18) Monachinae Wenz 1930 (als Monachea) ist Ersatzname fiir Thebea Wenz 1923 wegen Homo-
nymie, Thebea Ersatzname fiir Carthusianea KoBerr 1904 wegen Synonymie der Typusgattung. Mo-
nachinae Wenz ist allerdings durch Monachinae (Typusgattung Monachus!) bei den Mammalia (Pinni-
pedia) priokkupiert, so daff der Fall nach Art. 55 (a) IRZN der Kommission vorgelegt werden mufi.

31



Monachini®).

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

Hierzu die Monacha-Gruppe.

Cochlicellini ScHiLeyko 1972.

Eine Appendicula, mit zerteiltem Anhang, Driisen des Reizapparats fehlend; Omma-
tophorenretraktor neben den Endwegen verlaufend.
Hierzu Cochlicella und Monilearia.

Helicodontinae Koserr 1904.

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

W-Paliarktis, besonders S-Europa.

Zu dieser Unterfamilie gehéren zwei Gruppen der Helicodontinae sensu Hesse, die
im Bau des Genitalsystems, besonders des FPSC und der minnlichen Endwege, weitge-
hend iibereinstimmen. Sie kénnen wegen der im folgenden genannten Unterschiede als
Triben gewertet werden; diese Einstufung wird durch die Unterschiede im Gehiusebau
gestiitzt.

Helicodontini.

Anhang vorhanden; Penisretraktor vom Columellarmuskel abzweigend.

Hierzu Helicodonta und Drepanostoma (vgl. Hesse 1931, 1934, ScHiLeyko 1971 b,
1978). Der Anhang des Reizapparats diirfte, wie bereits von A. ScMIDT (1855) vermutet,
dem Pfeilsack entsprechen, was aus seiner Lage und der von der Driise abweichenden Aus-
bildung'®) zu schlieflen ist; dafl er zusammen mit dieser inseriert und ebenfalls driisig ist,
ist (entgegen der Meinung SCHILEYKO’s) kein Beweis dafiir, daff er zur Driise des Reizappa-
rats gehort.

Lindholmiolini ScuiLeyko 1978.

Anhang fehlend; Penisretraktor am Diaphragma inserierend.

Hierzu Lindholmiola (vgl. HessE, ScHiLEYko). Ob auch Atenia, deren Genitalsystem
dem von Lindholmiola dhnelt (vgl. GITTENBERGER 1968), zu dieser Tribus gehért, bleibt
zu untersuchen.

19) Dieser Unterschied ist anscheinend bei Drepanostoma stirker ausgeprigt als bei Helicodonta,
was Hesse (1918b, 1931, 1934) dazu veranlafite, den Anhang der ersteren mit einem Pfeilsack und
den der letzteren mit einer Driise zu vergleichen. Dies ist aber nicht statthaft, da die Anhinge bei
beiden zweifellos homolog sind.
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Halolimnohelicinae H. Norpsieck 1986.

Zwei Pfeilsicke, zu Anhingen ohne Pfeil umgebildet, ohne Nebensack, Driisen des
Reizapparats zusammen mit Pfeilsicken inserierend (Abb. 27); bei einer Gruppe Reizap-
parat fehlend.

Athiopis (Mittel- und E-Afrika).

Die dthiopische Halolimnobelix-Gruppe stimmt im Bau des Genitalsystems abgese-
henvonderInsertion der Driisen des Reizapparats mit den Hygromiidae iiberein, wihrend
sie sich von den Bradybaenidae, zu denen sie seit PiLsBry’s Bearbeitung (1919) gestellt wur-
de, durch die dem Spermovidukt anliegende Bursa, das Vorhandensein zweier Reizappara-
te und die siphonale Ausbildung der Driisen unterscheidet (vgl. PiLsery, Prerrer 1931,
VerDCOURT 1973, 1974). Wihrend also eine Zuordnung zu den Bradybaenidae nicht in
Betracht kommt, bleibt zu kliren, ob die Gruppe als Unterfamilie der Hygromiidae oder
als selbstindige Familie zu betrachten ist, da die Unterschiede zu den paldarktischen Hy-
gromiidae etwas gréfer sind als die von deren Unterfamilien untereinander; im Vergleich
zu den anderen Familien der Helicoidea wird sie allerdings besser als Unterfamilie einge-
stuft. Die fiir die Hygromiidae plesiomorphe Ausbildung zweier Reizapparate und die
plesiomorphe Insertion der Driisen zusammen mit den Pfeilsicken sprechen dafiir, daf§
die Halolimnohelicinae aus einem relativ frith in die Athiopis eingewanderten Isolat der
Hygromiidae hervorgegangen sind.

Helicidae RArmNESQUE 1815.

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

W-Paldarktis 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 verhiltnis-
mifig 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 Hesse (1918a: Murellinae), GErmain (1929: Tacheocampylae-
inae) oder ScuiLEYKO (1972b: Thebinae) vorgeschlagen haben, lifit sich nicht aufrecht er-
halten, weil die entsprechenden Gruppen sich von den Helicinae (s. dort) nicht geniigend
unterscheiden.

Zu den Helicidae gehéren mehrere Gruppen der tertidren Helicoidea Europas. Wih-
rend die Ariantinae nur mit wenigen Arten vom Miozin an nachzuweisen sind, sind die
Helicinae seit dem Eozin zahlreich vertreten, besonders im Neogen mit der Cepaea-
Gruppe (vgl. H. Norbpsieck 1986a).

Ariantinae MORcH 1864.

Driisen 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 Geh#usebaus einiger Gattungen eine
geschlossene Gruppe dar, die nicht in Triben gegliedert werden kann; sie ist nach dem
Bau des Reizapparats und der minnlichen Endwege (vgl. Hesse 1931, 1934, ScHiLEYKO
1971a, 1978) als verhiltnismafig plesiomorph anzusehen. Das Bild der geschlossenen und
plesiomorphen Gruppe wird durch die Chromosomenzahl bestitigt, die bei allen unter-
suchten Arten 29 oder 30 betrigt; eine Reduzierung wie bei den Helicinae hat bei den
Ariantinae offenbar nicht stattgefunden.

Helicinae.

Driisen des Reizapparats meist & zerteilt, Pfeil meist stirker differenziert, mit vier
Schneiden (Abb. 29).

Verbreitung wie Familie.

Die Helicinae sind eine weniger geschlossene Gruppe als die Ariantinae, so dafl einige
Gruppen als Unterfamilien abgetrennt wurden (s. oben); nach dem Bau des Reizapparats
und der minnlichen Endwege (vgl. HEsse 1907—1920, 1931, SchiLEYko 1978) sind sie im
Vergleich zu den Ariantinae verhiltnismiflig apomorph. Dies gilt auch fiir die Chromoso-
menzahl, die gegeniiber der der Ariantinae meist reduziert ist; sie betrigt bei den meisten
untersuchten Arten 28, 27, 26 oder 25, bei wenigen Arten 30 oder 22.

Eine Untergliederung der Helicinae ist trotz der groflen Diversitit nicht einfach, weil
alle abweichenden Gruppen durch weniger abweichende mit den tibrigen verbunden sind.
Zwei Gruppen, die bereits als Unterfamilien abgetrennt wurden, konnen als Triben gewer-
tet werden:

Murellini Hesse 1918.

Driisen 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 {iberleiten. Die Abtrennung als Tribus wird durch die Ausbildung
des Gehiuses, besonders die Binderung, und die Verbreitung gestiitzt; die Murellini sind
in bezug auf Gehiuse und Genitalsystem als verhiltnismiflig plesiomorph anzusehen.
Eine Beschrinkung der Tribus auf Murella, wie sie Hesse (1918a) wegen des kronenlosen
Pfeils dieser Gruppe vorschlug, ist weniger gut zu begriinden, weil noch andere Gruppen
der Helicinae einen Pfeil ohne Krone haben. Auch die Abtrennung von Tacheocampylaea,
die GErMAIN(1929) wegen der Ausbildung vonderen 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., Bradybaeninae); 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: Enomphalia (H.,
Monachinae); 25: Cochlicella (H., Monachinae); 26: Helicodonta (H., Helicodontinae); 27: Vicariihe-
lix (H., Halolimnohelicinae); 28: Helicigona (Helicidae, Ariantinae); 29: Helix (H., Helicinae). Ab-
kiirzungen siehe bei Abb. 1, aulerdem: Ap = Appendicula (von Sphincterochilidae) bzw. Anhang
ohne Pfeil (von Hygromiidae), Ne = Neophor (neophore), Ns = Nebensack (accessory sac), Pp =
Pfeilpapillensack (dart papillasac), Rs = Scheide des Reizapparats (sheath of stimulatory organ) (von
Sphincterochilidae).
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Helicini.
Driisen des Reizapparats * zerteilt, Pfeil meist mit Krone.
Hierzu die tibrigen Gruppen aufler der folgenden.

Euparyphini Perror 1939%).

Driisen 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 Driisen weitgehend mit den Helicini tibereinstimmt?'). Die Driisen haben im Gegen-
satz zu denen von Ariantinae und Murellini eine abweichende Innenstruktur (vgl. Scrr-
LEYKO); die Euparyphini sind also in dieser Hinsicht verhiltnismiflig apomorph.

II1. Phylogenese.

Die Helicoidea geh6ren zu den heliciden Sigmurethra und sind mit den Camaenoidea
und Mesodontoidea (Polygyroidea) verwandt, mit denen sie auch geographisch = vikari-
ieren(vgl. H. Norpsieck 1986b). Im Gegensatz zu diesen besitzen sie meist einen Reizappa-
rat, der an Atrium bzw. Vaginainseriert; dies ist die wesentliche Synapomerphie der Uber-
familie. Die Stammform der Helicoidea besaf! also aufler den plesiomorphen Merkmalen
der Stylommatophora und den apomorphen der heliciden Sigmurethra (vgl. H. Norp-
siECK 1985) einen Reizapparat, der wahrscheinlich am Atrium inserierte; dies kénnte ein
Reizapparat dhnlich dem der Sphincterochilidae gewesen sein (s. I.). Die iibrigen Familien
der Helicoideadiirften eine monophyletische Gruppe darstellen, da sie einen entsprechen-
den Reizapparat (Pfeilapparat) besitzen und (abgesehen von den Hygromiidae und Helici-
dae der W-Paldarktis) geographisch * vikariieren. Diese Gruppe diirfte in der W-
Paldarktis entstanden sein, weil sie dort die grofite Diversitit hat, und sich von da nach
Amerikaund Asien ausgebreitet haben; sie entspricht in dieser Hinsicht den Clausiliidae,
die das gleiche Entstehungsgebiet und das gleiche Verbreitungsmuster haben (vgl. H.
Norosieck 1986b). Der Reizapparat dieser Gruppe war der plesiomorphe Pfeilapparat
(Abb. 1), der aus Pfeilsack und zwei an dessen Basis inserierenden einfachen Driisen besteht
(s. ).

Von dieser Gruppe diirften sich zuerst die Xanthonychidae abgetrennt haben, weil
sie eine weite Verbreitung und sehr hohe Diversitit auf Familienniveau haben; sie haben
allerdings nur plesiomorphe Merkmale, u.a. die einfachen Driisen des Reizapparats, ge-
meinsam. Was die {ibrigen Familien betrifft, so ist die Frage, ob die Bradybaenidae und
Hygromiidae oder die Hygromiidae und Helicidae eine monophyletische Gruppe bilden.
Die Entscheidung hingt davon ab, wie man die mdglichen Synapomorphien der ersten
Gruppe (Fehlen des Divertikels, Ausbildung eines Nebensacks im Reizapparat) bzw. der

20) Thebinae ScHiLEYKO 1972 non Wenz 1923 = Euparyphini Perror 1939.

21) Die Penispapille, deren Fehlen Scrimevko (1972b) als weiteres Charakteristikum seiner The-
binae angibt, ist bei Theba wie bei allen Helicinae vorhanden, wie Noyce (1973) durch detaillierte
Untersuchung gezeigt hat.
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Helicidae

Reizapparat an Atrium bzw.Vagina
(stimulatory organ on atrium resp.vagina)

anderer Reizapparat/Pfeilapparat
(other stimulatory organ/dart apparatus)

Zwittergang ohne/mit akzessorischer Ves.seminalis
(hermaphrodite duct without/with accessory ves.seminalis)

Driisen des Reizapparats einfach/zerteilt
(dart glands not divided/divided)

Driisen des Reizapparats nicht siphonal/siphonal
(dart glands not tubular/tubular?

Chromosomenzahl konstant/zur Reduktion neigend
(chromosome number constant/tending to reduction)

Reizapparat einfach/zweifach vorhanden
(stimulatory organ single/doubled)

Reizapparat ohne/mit Nebensack
(stimulatory organ without/with accessory sac)

Divertikel vorhanden/fehlend
(diverticulum present/absent)

Bursa an Spermovidukt anliegend/von S.abgeknickt
(bursa running along spermoviduct/bent off from s.)

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

Euadenia

Belogona Eulota etc.

Siphonadenia Hygromia,Helix etc.

IHERING 1929:
Fruticicolinae etc.

Fruticicolidae

Eulotinae etec.
Helicidae auct.
Lysinoinae

Helicidae

Campylaeinae,Helicinae

PILSBRY 1939:
Helminthoglyptidae

Bradybaenidae
Helicacea(Belogona)

Helicellidae

Helicidae
SCHILEYKO 1978:
Humboldtianidae
Helicidae
Helminthoglyptidae
Helicoidea

Bradybaenidae

Hygromiidae

Abb. 31. Phylogenese der Helicoidea (ohne Sphincterochilidae) nach verschiedenen Autoren.
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zweiten Gruppe (siphonale Driisen 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 Verhiltnisses der drei Familien
oder ihrer Diversitit lif}¢ sich das Problem nicht 16sen. Es ist so, daf} die Bradybaenidae
und Hygromiidae geographisch & vikariieren, wihrend die Hygromiidae und Helicidae,
deren beider Verbreitungszentrum die W-Paldarktis ist, dort 6kologisch + vikariieren.
Zwischen allen drei Familien gibt es keine Uberginge, weder in Europa, wo Hygromiidae
und Helicidae zusammen vorkommen, noch in Asien, wo sich das Verbreitungsgebiet der
Bradybaenidae mit dem der Hygromiidae tiberschneidet. Was die Diversitit betrifft, ist
festzustellen, daf} die Hygromiidae eine verhiltnismifiig hohe Diversitit auf Familienni-
veau haben, die Bradybaenidae und Helicidae dagegen nicht. Im ganzen gesehen erscheint
es wahrscheinlicher, daf} die siphonalen Driisen, deren Ausbildung innerhalb der helici-
den Sigmurethraeinzigartigist, nur einmal entstanden sind, also die echte Synapomorphie
darstellen, d.h. daf} die Hygromiidae und Helicidae eine monophyletische Gruppe bilden.
Das Ergebnis der Uberlegungen zur Phylogenese der Helicoidea ist im Phylogramm der
Abb. 30 zusammenfassend dargestellt.

Vergleicht man die beschriebene Phylogenese mit den bisher zur Phylogenese gemach-
ten Vorschligen von PiLssry (1895), IHERING (1929), Pirssry (1939) und ScHiLEYKO (1978)
(Abb. 31), so ergibt sich eine (abgesehen von den nicht beriicksichtigten Sphincterochili-
dae) weitgehende Ubereinstimmung mit dem zweiten Vorschlag von Prrssry. Wihrend
die beiden ilteren Vorschlige, bei denen nur ein Merkmal als wesentlich angesehen wurde
(Pisery: Ausbildung der Driisen des Reizapparats; IneriNG: 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 beriicksichtigt): 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 muf}
also als in ihren Grundziigen falsch angesehen werden.

System der Helicoidea.

Helicoidea RAFINESQUE
Sphincterochilidae Zicu
Sphincterochila
Xanthonychidae StreBeL & PreFFER
Monadeniinae n. subfam.
Monadenia
Helminthoglyptinae Pirsery
Helminthoglyptini
Helminthoglypta, Micrarionta-Gruppe, Greggelix
Sonorellini Pissry
Sonorella-Gruppe
Cepoliinae (IHerING) PiLsBrY
- Setipellis, Cepolis, Polymita, Dialenca
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Epiphragmophorinae Horrmann
Epiphragmophora-Gruppe
Trichodiscininae n. subfam.
Averellia-Gruppe
Lysinoinae HOFFMANN
Leptariontini n. trib.
Leptarionta, Tryonigens
Lysinoini
Lysinoe
Xanthonychinae
Xanthonyx
Metostracinae n. subfam.
Metostracon
Humboldtianinae PiLsery
Humboldtianini
Humboldtiana
Bunnyini n. trib.
Bunnya
Eloninae GITTENBERGER
Elonini
Elona-Gruppe
Klikiini H. Norpsteck
Soosia

Bradybaenidae Pirsery
Bradybaeninae
Aegista-Gruppe, Pseudobuliminus, Stilpnodiscus, Bradybaena-Gruppe, Eubadra,
Dolicheulota, Nesiobelix
Helicostylinae IHERING
Trichenlota, Chloraea, Helicostyla-Gruppe

Hygromiidae Tryon
Trichiinae LoZex
Trichiini
Trichia-Gruppe, Ponentina, Xerocampylaea, Caucasigena-Gruppe, Leucozonella-
Gruppe
Helicopsini n. trib.
Helicopsis-Gruppe
Hygromiinae
Hygromiini
Hygromia-Gruppe, Pyrenaearia, Portugala, Perforatella-Gruppe, Chilanodon-
Gruppe, Fruticocampylaea-Gruppe, Archaica-Gruppe
Leptaxini C. BOETTGER
Leptaxis-Gruppe
Metafruticicolini ScHiLEYkO
Metafruticicola-Gruppe
Helicellini IHERING
Xerosecta, Cernuella, Candidula, Helicella
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Ciliellinae ScHiLeYko
Trissexodontini n. trib.
Trissexodon-Gruppe
QOestophorini n. trib.
Oestophora-Gruppe, Canariella
Caracollinini n. trib.
Caracollina
Ciliellini
Ciliella
Geomitrinae C. BOETTGER
Trochoideini n. trib.
Trochoidea-Gruppe
Geomitrini
Geomitra-Gruppe, Pseudocampylaea
Monachinae Wenz
Euomphaliini ScHiLEYKO
Eunomphalia-Gruppe, Hesseola, Paedhoplita-Gruppe, Lejeania
Monachini
Monacha-Gruppe
Cochlicellini ScHiLEYKO
Cochlicella, Monilearia
Helicodontinae Koserr
Helicodontini
Helicodonta-Gruppe
Lindholmiolini SchiLEYKO
Lindholmiola
Halolimnohelicinae H. Norpsieck
Halolimnobelix-Gruppe
Helicidae
Ariantinae MORrCH
Helicigona-Gruppe, Cylindrus, Isognomostoma-Gruppe
Helicinae
Murellini Hesse
Marmorana, Macularia, Tacheocampylaea
Helicini
Levantina-Gruppe, Hemicycla, Lampadia, Iberus-Gruppe, Cepaea-Gruppe, Helix-
Gruppe, Otala-Gruppe, Eremina
Euparyphini Perror
Theba

Zusammenfassung.

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

Im ersten Teil wird die Bedeutung der Merkmale der Helicoidea fiir die Definition von Familien-
taxa diskutiert; Ergebnis ist, dafl dafiir 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 Uberfamilie Heli-
coidea wird neu definiert, indem einige nicht dazugeh&rige Familien (Camaenidae, Oreohelicidae,
Ammonitellidae, Corillidae) ausgeschlossen werden. Die Familientaxa der Helicoidea werden haupt-
sichlich mit Hilfe der Genitalendwege, besonders des Reizapparats, charakterisiert; zusitzlich werden
die Verbreitung und die zugehérigen Gruppen angegeben. Folgende Familientaxa werden neu be-
schrieben: Xanthonychidae (Monadeniinae) n. subfam. (Typusgattung Monadenia Pisery), Xantho-
nychidae (Trichodiscininae) n. subfam. (Typusgattung Trichodiscina Martens), Xanthonychidae
(Metostracinae) n. subfam. (Typusgattung Metostracon PiLsBRy), Lysinoinae (Leptariontini) n. trib.
(Typusgattung Leptarionta FiscHer & Crosse), Humboldtianinae (Bunnyini) n. trib. (Typusgattung
Bunnya H. B. Baker), Trichiinae (Helicopsini) n. trib. (Typusgattung Helicopsis Frrzinger), Cilielli-
nae (Trissexodontini) n. trib. (Typusgattung Trissexodon PiLsery), Ciliellinae (Oestophorini) n. trib.
(Typusgattung Oestophora Hesse), Ciliellinae (Caracollinini) n. trib. (Typusgattung Caracollina
Beck), Geomitrinae (Trochoideini) n. trib. (Typusgattung Trochoidea Brown). Die wichtigsten Ergeb-
nisse der Revisionsind: 1) Eine Abtrennung der Sphincterochilidae als Uberfamilie Sphincterochiloi-
dea sensu Forcaxrr ist nicht notwendig. 2) Die Elonidae sensu GrrTenBerGer kdnnen als Unterfamilie
den Xanthonychidae zugeordnet werden. 3) Die Mehrzahl der westpaldarktischen Helicoidea sollte
inzwei Familien, Hygromiidae und Helicidae, getrennt werden. 4) Die Helicellinae und Helicodonti-
nae sensu Hesse sind polyphyletisch und miissen daher auf verschiedene Unterfamilien der Hygromi-
idae verteilt werden. 5) Die makaronesischen Leptaxinae und Geomitrinae sensu auct. sind mit be-
stimmten festlindischen Hygromiidae nahe verwandt und miissen daher den entsprechenden Unter-
familien zugeordnet werden. 6) Die ithiopischen Helicoidea gehéren 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 frithere Abgliederung der Sphincterochilidae und der Xanthony-
chidae und eine spitere Trennung der Bradybaenidae, Hygromiidae und Helicidae. Die Rekonstruk-
tion der Phylogenese wird mit der fritherer Autoren verglichen; dabei werden besonders die Unter-
schiede zu der von ScHiLEYKO herausgestellt.

Summary.

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 ScuiLEYkO 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 Pisry), Xanthonychidae (Trichodiscininae) n. subfam. (type
genus Trichodiscina MarTENs), Xanthonychidae (Metostracinae) n. subfam. (type genus Metostracon
PrLsery), Lysinoinae (Leptariontini) n. trib. (type genus Leptarionta Fiscuer & Crosse), Humboldtia-
ninae (Bunnyini) n. trib. (type genus Bunnyas H. B. Baker), Trichiinae (Helicopsini) n. trib. (type
genus Helicopsis Firzinger), Ciliellinae (Trissexodontini) n. trib. (type genus Trissexodon PiLsery),
Ciliellinae (Oestophorini) n. trib. (type genus Oestophora Hessk), Ciliellinae (Caracollinini) n. trib.
(type genus Caracollina Becx), Geomitrinae (Trochoideini) n. trib. (type genus Trochoidea BrowN).
The most important results of the revision are the following: 1) A separation of the Sphincterochilidae
as an independent superfamily Sphincterochiloidea sensu Forcarr is not necessary. 2) The Elonidae
sensu GITTENBERGER 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 Hessk 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 Bradybaeni-
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
alater 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 ScuiLEYKO are empha-
sized.
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Verzeichnis der erwihnten Taxa.

Aegista
Aegistinae = Bradybaeninae

42, Abb. 17

Ammonitellidae = Megomphicidae

Archaica 28, 29, 42
Archaicinae = Hygromiini

Ariantinae 33
Atenia 32
Averellia 21, 42
Bradybaena 42
Bradybaenidae 24
Bradybaeninae 25
Bunnya 23, 42
Bunnyini 23
Camaenidae 16
Canariella 30, 43
Candidula 29, 42
Caracollina 29, 30, 43, Abb. 22
Caracollinini 30
Caucasigena 42
Cepaea 33,43
Cepoliinae 20
Cepolis 41, Abb. 7
Cernuella 29, 42
Chilanodon 42
Chloraea 25, 42
Ciliella 29, 30, 43
Ciliellinae 29
Ciliellini 30
Cochlicella 32, 43, Abb. 25
Cochlicellini 32
Corillidae = Plectopylididae

Cylindrus 43
Dialenca 41
Dolichenlota 42
Drepanostoma 32
Elona 18, 42, Abb. 15
Eloninae 23
Elonini 24
Epiphragmophora 21, 42, Abb. 8
Epiphragmophorinae 21
Eremina 43
Eubadra 42
Euomphalia 31, 43, Abb. 24
Euomphaliini 31
Euparyphini 38
Fruticicola Abb. 16
Fruticocamypylaea 28, 42
Galactochilus 24
Geomitra 30, 31, 43
Geomitrinae 30
Geomitrini 31

Ghreggelix 20, 41
Halolimnohelicinae 33
Halolimnobelix 33,43
Helicella 29, 42
Helicellini 29
Helicidae 33
Helicigona 43, Abb. 28
Helicinae 34
Helicini 38
Helicodonta 32, 43, Abb. 26
Helicodontinae 32
Helicodontini 32
Helicopsini 28
Helicopsis 28, 42
Helicostyla 25, 42, Abb. 18
Helicostylinae 25
Helix 43, Abb. 29
Helminthoglypta 20, 41, Abb. 6
Helminthoglyptidae = Xanthonychidae

Helminthoglyptinae 20
Helminthoglyptini 20
Hemicycla 43
Hesseola 43
Humboldtiana 23, 42, Abb. 14
Humboldtianinae 23
Humboldtianini 23
Hygromia 42, Abb. 20
Hygromiidae 25
Hygromiinae 28
Hygromiini 29
Tberus 43
Isognomostoma 43
Itzamna 22
Klikia 24
Klikiini 24
Lampadia 43
Lejeania 31, 43
Leptarionta 22, 42, Abb. 10
Leptariontini 22
Leptaxini 29
Leptaxis 28, 29, 42
Levantina 43
Leucozonella 42
Lindbolmiola 32, 43
Lindholmiolini 32
Lysinoe 22, 42, Abb. 11
Lysinoinae 21
Lysinoini 22
Macularia 34,43
Marmorana 34, 43
Megomphicidae 16
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Metafruticicola 28, 29, 42
Metafruticicolini 29
Metostracinae 22
Metostracon 22,23, 42, Abb. 13
Micrarionta 20, 41, Abb. 5
Miraverellia 21
Monacha 31, 32, 43
Monachinae 31
Monachini 32
Monadenia 19, 20, 41, Abb. 4
Monadeniinae 19
Monilearia 32,43
Murellini 34
Nesiobelix 42
Norelona 24
Oestophora 30, 43, Abb. 21
Oestophorini 30
Oreohelicidae 16
Otala 43
Paedhoplita 31, 43
Paedhoplitinae = Euomphaliini

Perforatella 42
Plectopylididae 17
Polymita 41
Ponentina 42
Portugala 42
Pseudobuliminus 42
Psendocampylaea 43
Pseudoleptaxinae 18
Psendoleptaxis 18
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Pyrenaearia
Setipellis
Sonorelix
Sonorella
Sonorellini
Soosia
Sphincterochila

Sphincterochilidae

Stilpnodiscus
Tacheocampylaea

42

41

20

20, 41

20

20, 42

18, 41, Abb. 3
17

42

34,43

Tacheocampylaeinae = Murellini

Theba

Thebinae = Euparyphini

Tricheulota
Trichia
Trichiinae
Trichiini
Trichodiscina
Trichodiscininae
Trissexodon
Trissexodontini
Trochoidea
Trochoideini
Tryonigens
Vicariihelix
Xanthonychidae
Xanthonychinae
Xanthonyx
Xerocampylaea
Xerosecta

38,43

25, 42

42, Abb. 19

28

28

21, Abb. 9

21

30, 43

30

31, 43, Abb. 23
31

22,42

Abb. 27

18

22

22, 42, Abb. 12
42

42
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