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Revision der Gattung Clausilia DRAPARNAUD,
besonders der Arten in SW-Europa
(Das Clausilia rugosa-Problem)

(Gastropoda: Stylommatophora: Clausiliidae).
Von

HarT™MUT NORDSIECK.

Mit 11 Abbildungen und 3 Tafeln.

Die Frage, was Clausilia rugosa ist, steht im Mittelpunkt eines der zentralen
Probleme in der Systematik der europiischen Clausilien, das bis heute ungelost
blieb. Ein Grund dafiir ist sicher, dafl es sich bei der Gattung Clausilia um eine der
schwierigeren Gruppen der Familie handelt, ein weiterer aber, dafl das Problem
bisher nur auf ungeniigende und unkritische Art und Weise angegangen wurde. Das
gilt nicht nur fiir die ,Nouvelle Ecole“ von BOURGUIGNAT und seinen Nachfolgern,
die bei den franzésischen Clausilia-Formen das fiir sie bezeichnende Chaos hinter-
lassen haben, sondern auch fiir andere Malakologen, die sich mit der Gruppe
beschaftigten und dabei nicht gerade zur Lsung des Problems beitrugen (s. I). Eine
solche war, schon wegen der Fiille der beschriebenen Taxa, nur durch eine umfas-
sende Revision der Gattung zu erreichen, wobei die der Arten in SW-Europa im
Mittelpunkt stehen mufite. Diese Revision konnte ich in den letzten Jahren (seit
1982) durchfiihren; sie ist allerdings nicht als abgeschlossen zu betrachten, weil ich
mich weitgehend auf Gehiuseuntersuchungen beschrinken mufite. Dazu wurden
nicht nur die rezenten, sondern auch die zur Verfiigung stehenden fossilen Taxa des
Genus herangezogen. Die wenigen anatomischen Untersuchungen, die nur das
Genitalsystem betreffen, wurden durchgefiihrt, um die Gehiuseuntersuchungen zu
kontrollieren. Das untersuchte rezente Gehiusematerial besteht aus etwa 750
Serien, davon etwa 200 selbst gesammelt, die zum groflten Teil den Arten angehd-
ren, die im Untersuchungsgebiet SW-Europa vorkommen. Dieses umfafit Frank-
reich, die Iberische Halbinsel, Piemont und die Apenninen-Halbinsel. Das fossile
Material besteht aus etwa 100 Serien von zahlreichen Fundstellen des europiischen
Plio- und Pleistozins, davon die meisten aus Mitteleuropa. Das Genitalsystem
wurde nur bei wenigen Serien aller Arten der Gattung untersucht, die ausnahmslos
selbst gesammelt wurden.

Anschrift des Verfassers: HartMuT NORDSIECK, Johannesstr. 38, D-7730 Villingen-Schwen-
ningen.
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Das rezente Material wurde auf mehreren (vier) Sammelreisen nach S-Frankreich und N-
Italien gesammelt; das Material der Regionen, in denen ich nicht selbst gesammelt habe,
stammt aus dem Senckenberg-Museum Frankfurt (R.Janssen), dem Rijksmuseum van Na-
tuurlijke Historie Leiden (E. GITTENBERGER) und den Sammlungen mehrerer Malakologen
(besonders W. Fauer — Simmelsdorf, T. E. J. Ripken — Delft, F. Grusti - Siena, M. Bobon —
Genova, P. Suar — Aachen, J. HEMMEN — Wiesbaden und K.-H. BEckMaNN — Ascheberg-
Herbern). Das Material der Sammlung BOURGUIGNAT, darunter fast das gesamte Typusmate-
rial der von ihm beschriebenen Taxa, wurde vom Muséum d’Histoire naturelle Genéve
(C. VaucHER), das Typusmaterial von rugosa und dubia DRaPARNAUD vom Naturhistorischen
Museumn Wien (E. Wawra) und das von rugosa var. pinii WESTERLUND vom Naturhistoriska
Museet Goteborg (G. ANDERssON) zur Verfigung gestellt. Das fossile Material stammt
ebenfalls aus dem Senckenberg-Museum und dem Naturhistorischen Museum Wien sowie aus
dem Institut fiir Paliontologie der Universitit Wien (A. Parp), der Bayerischen Staatssamm-
lung fiir Paliontologie und historische Geologie Miinchen (R.DexMm) und der Sammlung
F. GeisserT-Sessenheim; das fossile Material von niederlindischen Fundstellen wurde mir von
T. Merjer-Haarlem zur Bearbeitung iiberlassen').

Das wichtigste Ergebnis der Revision, das zum Verstandnis des Teils I vorwegge-
nommen sei, ist, daf} es im Untersuchungsgebiet vier Arten der Gattung gibt: dubia
DrararNaUD, der Komplex parvula-rugosa-pinii, der zu einer Art mit dem iltesten
Namen r#gosa DRAPARNAUD vereinigt werden mufl, bidentata STROM und cruciata
STUDER. Das rugosa-Problem hatte, wie die Revision zeigt, seine Ursache vor allem
in dem seit der Beschreibung der rugosz zu Beginn des vorigen Jahrhunderts
andauernden Zusammenwerfen und Verwechseln von rugosa und bidentata, wih-
rend die beiden anderen Arten davon nur am Rande betroffen waren.

I. Geschichte des rugosa-Problems.

DrararNAUD (1805) beschrieb Clausilia rugosa ohne genaue Fundortsangabe
(»sur les murs®“, Rest fehlt); bei der Beschreibung sind vor allem die Angaben zur
Skulptur (,marquée de stries élevées*) und zur Ausbildung der Clausiliumplatte
(»osselet est un peu roulé sur lui-méme en oublie?)“) von Bedeutung. Die
Fundortsangabe und die genannten Teile der Beschreibung zeigen, daf} es sich um
eine cher petrophile Form mit weiter Rippung und rinnenférmiger, also mit
Auflenecke versehener Clausiliumplatte handeln muf}; nimmt man als Verbreitungs-
gebiet Frankreich hinzu, kommt nur die Form in Frage, die in der Sammlung
DRraPARNAUD unter dem Namen rugosa liegt®). Dies mufl besonders betont werden,
weil die folgenden Autoren bis zur Revision durch BourGuiGNAT (1877) andere
Formen als rugosa gedeutet oder sie zumindest mit dieser vermengt haben.
C.Prerrrer (1821) bezog rugosa auf eine dubia-Form. RossmAssLER (1838)
beschrieb angebliche Originalexemplare von rugosa, die, wie die Angaben zur

') Allen genannten Malakologen bin ich fiir die geleistete Hilfe zu Dank verpflichtet.

?) oublie = Hohlhippe (gerollter Fladenkuchen).

*) Diese Serie (Naturhistorisches Museum Wien = NHMW 1820. XXVI. A. 81. «)
besteht aus neun Exemplaren, von denen acht (davon sieben adulte) zu 7. rugosa gehdren; ein
Exemplar ist eine r. lamalouensis, die ebenfalls in der Umgebung von Montpellier vorkommt.
Die ;ieben adulten rugosa diirften die gleichen sein, die bereits von Locarp (1896) erwihnt
wurden.
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Skulptur zeigen, nicht zu dieser gehoren. L. PrEIFrER (1848), CHARPENTIER (1852)
und KisTER (1857) vereinigten rugosa mit weiter gerippten bidentata-Formen; es ist
fraglich, ob den beiden deutschen Autoren die echte rugosa tiberhaupt bekannt war.
Der entscheidende Beitrag zum rugosa-Problem dieser Zeit stammt von A. SCHMIDT
(1857), der sie, wenn auch mit Bedenken, als selbstindige Art auffafite; in dieser
vereinigte er die echte rugosa mit Formen von parvula (minor, reboudii) und
bidentata (pyrenaica, crenulata, anceps). In der typischen rugosa faflte er nach
Beschreibung und Fundortsangaben (: 46) die echte rugosa mit gerippten parvula
und bidentata (crenulata) zusammen, wihrend seine vergrofierte Abbildung (T.6
F.100-103) nach Skulptur und Ausbildung des Lunellars eine gerippte parvula
(reboudii) darstellt. Diese fir ScumipT ungewdhnliche Fehlleistung 1afit sich nur
durch Materialmangel und ungeniigende Untersuchung taxonomisch wichtiger
Merkmale erklaren; die letztere Annahme wird dadurch gestiitzt, dafl er zur
Clausiliumplatte der zu rugosa gestellten bidentata-Formen im Gegensatz zu den
anderen Formen keine Angaben machte. Die von ScHMIDT vorgeschlagene Auffas-
sung der rugosa wurde von O.BOETTGER (1877) tibernommen; anschlieflend
(1878a) ordnete dieser nigricans (= bidentata) sogar als Unterart der rugosa zu.
Damit war die Vereinigung von rugosa und bidentata vollzogen; dies hatte zur
Folge, dafl rugosa bis in jingste Zeit als bidentata fehlgedeutet wurde (vgl.
KennarRD & Woobpwarp 1923%), C.BoeTTGER 1926, KAUuFEL 1928, EHRMANN
1933, KerNEY & CAMERON 1979, KERNEY, CAMERON & JUNGBLUTH 1983). Erst in
den letzten Jahren, nach der genaueren Untersuchung stdfranzdsischer Formen,
wurde festgestellt, dafl es sich um verschiedene Arten handelt (GITTENBERGER 1982,
H. Norpsieck 1984).

Die Geschichte des rugosa-Problems in den verschiedenen Landern des Untersu-
chungsgebiets wird am besten fiir jedes gesondert dargestellt. In Frankreich fafiten
Duruy (1850) und MoQuIN-TaNDON (1856) wie die nichtfranzdsischen Autoren
dieser Zeit rugosa mit bidentata-Formen zusammen. Dupuy, der eine Anzahl von
Clausilia-Arten unterschied, gab als erster als einen der Fundorte von rugosa
Montpelller an, wo die echte rugosa vorkommt. MoQUIN-TANDON vereinigte rugosa
mit weiter gerippten bidentata-Formen zur Art perversa, der er die enger gerippte
nigricans, die auller bidentata noch weitere Clausilia-Arten enthielt, gegeniiber-
stellte. Eine neue Dimension bekam das rugosa-Problem durch das Wirken der
»Nouvelle Ecole“ BouRGUIGNAT (1877) beschrieb in seiner Revision der franzési-

*) Durch die Vermengung von rugosa und bidentata gab es auch Probleme bei der
Typifizierung der Gattung Clausilia DRaPARNAUD. KENNARD & WOODWARD meinten, dafl die
erste giiltige Typifizierung von TURTON (1831) stammte; dieser hatte bidens MONTAGU =
bidentata als Typusart gewahlt, weil es sich nach seiner Meinung um die gleiche Art wie rugosa
handelte. Obwohl die Gattung mit der Typusart rugosa durch Opinion 119 (INTERNATIO-
NAL COMMISSION ON ZOOLOGICAL NOMENCLATURE 1931) der Offiziellen
Liste beigefiigt wurde, war diese Typifizierung ungiltig, weil die Synonymisierung von
TurtoN falsch war und die gewihlte bidentata sich nicht unter den von DRAPARNAUD
aufgefithrten Arten befindet. Auch bei DrarPaARNAUDs B-Form von rugosa handelt es sich
wahrscheinlich nicht um bidentata, wie BOURGUIGNAT (1877) und Locarp (1896) meinten,
sondern um r. lamalounensis, die mit einem Exemplar in der Originalserie enthalten ist
(s. Fufinote 3). Die Typifizierung von Opinion 119 wurde jedoch in jlingster Zeit durch
Opinion 1455 (INTERNATIONAL COMMISSION ON ZOOLOGICAL NOMENCLA-
TURE 1987) bestitigt, so dafl sie giiltig ist.
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schen Clausilien zahlreiche ,Arten®, darunter 47, die zur Gattung Clausilia geho-
ren, die er in sieben Gruppen ordnete. Bei der Diagnose waren Merkmale wie
Grofle, Gestalt und Skulptur entscheidend, wihrend die taxonomisch wichtigen
Merkmale des Clausiliars nicht oder nicht ausreichend berticksichtigt wurden. Dies
gilt besonders fiir die Ausbildung der Clausiliumplatte, zu der er iiberhaupt keine
Angaben machte®). Wie die Untersuchung des verfiigbaren Materials der Sammlung
BoOURGUIGNAT zeigte (s. Einleitung), entspricht seine Gliederung in keiner Weise
den realen Verwandtschaftsverhaltnissen. Keine seiner Gruppen enthilt nur eine der
vier in Frankreich vorkommenden Arten. Sogar innerhalb mehrerer seiner zahlrei-
chen ,Arten“ sind verschiedene Arten vereinigt; es kommt hinzu, dafl manche
»Arten“ auf Mifibildungen, andere auf Exemplare der gleichen Art vom gleichen
Fundort gegriindet sind®). Zusammenfassend kann man also sagen, daff Bourcuic-
NAT die real existierenden Arten der Gattung nicht erkannt hat. Als Verdienst
BOURGUIGNAT’s ist zu werten, dafl er alle Formen mit genauen und fast immer
korrekten Fundortsangaben versah; er war zudem bemiiht, die von seinen Vorgin-
gern beschriebenen Taxa richtig zu deuten, so auch rugosa DraParNAUD, die er
korrekt auf die Form von Montpellier bezog. Die folgenden Autoren der ,,Nouvelle
Ecole“ vervollstindigten nur das von BOURGUIGNAT geschaffene nomenklatorische
Chaos. Lerourneux (1877) und CouTaGNE (1881, 1886) beschrieben weitere
»Arten“ Facor (1892) iibernahm bei der Beschreibung der Pyrenien-Formen die
»Arten“ BOURGUIGNAT’s, erkannte also den Unterschied zwischen ruzgosa und
bidentata ebenfalls nicht, verbesserte aber die Gliederung BourguiGNaT’s durch
Zusammenfassung aller dubia-,Arten in einer Gruppe. Locarp (1894) vergro-
Berte die Zahl der ,Arten“ auf 56, obwohl er selbst gliicklicherweise keine
beschrieb, und vereinfachte die Gliederung BourcuiGNat’s, indem er seine
Gruppen auf funf reduzierte; die Identifizierung der rugosa durch BourGuIGNAT
verifizierte er (1896) durch Untersuchung von Originalexemplaren der Sammlung
DRrAPARNAUD. Spatere Autoren, wie Caz10T (1912) und GERMAIN (1930), versuch-
ten, Ordnung in das Chaos der ,Nouvelle Ecole“ zu bringen, vermengten dabei
aber wieder rugosa und bidentata. Caziotr nahm finf Arten an, darunter eine
rugosa sensu SCHMIDT; die typische rugosa beschrinkte er als erster auf die Form,
die in den Departements Hérault und Gard vorkommt. GERMAIN folgte ebenfalls
ScHmIDT, indem er rugosa und zwel bidentata-Formen (pyrenaica und crenulata)
als vikariierende Arten einer Gruppe auffafite; die ubrlgen bidentata-Formen
verteilte er auf zwei weitere Gruppen bzw. Arten, nigricans-abietina und obtusa.

*) Der letzte franzésische Autor, der die Ausbildung der Clausiliumplatte beriicksichtigte,
war PALADILHE (1875). Vom Erscheinen der Revision BOURGUIGNAT’s (1876-1877) an wurden
von den Autoren nur noch Beschreibungen nach BourGuiGNaTschem Muster, also ohne
Beriicksichtigung der Clausiliumplatte, publiziert, was die Identifizierung dieser Taxa nicht
gerade erleichtert.

¢) So enthilt gallica neben dubia auch bidentata (var. bigorriensis) und penchinati neben
rugosa auch bidentata (var. orophila); unter gracilis sensu BOURGUIGNAT sind Belege von
bidentata und dubia (s. Fufinote 26) und unter nigricans sensu BOURGUIGNAT solche von
bidentata und rugosa vereinigt. Die ,Arten® bertronica, buxorum und capellarum sind auf
Mifibildungen gegriindet. ,Arten®, die fiir die gleiche Art vom gleichen Fundort aufgestellt
wurden, sind gallica = nansoutyana (= dubia) von Baréges, fuxumica = mamillata (=
abietina) von Foix, aurigerana = bertronica = pyrenaica var. garbetica (= abietina) von Aulus
und atrosuturalis = dilophia = girathroa = ewmicra (= parvula) von Troyes.
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Die fiir rugosa angegebene Verbreitung lifit vermuten, dafl er diese wieder mit
anderen Formen vermengte. Die zahlreichen ,,Arten“ BOURGUIGNAT’s versuchte er
ohne Priifung der Originale mit seinen Arten zu synonymisieren, so dafl er viele
davon (etwa ein Drittel) falsch zuordnete. Erst in jiingster Zeit wurde bei der
Untersuchung von Clausilien aus S-Frankreich (vgl. GITTENBERGER & RIPKEN
1981) festgestellt, dafl rugosa nicht zur gleichen Art wie bidentata gehort, sondern
nahe mit parvula verwandt ist (GITTENBERGER 1982).

Bei der Erforschung der Clausilia-Arten der Iberischen Halbinsel gab es die
gleichen Probleme wie in Frankreich. Die Clausilia Portugals, die zu bidentata
gehort (s. III), wurde von MORELET (1845) als rugosa bestimmt; die Form aus der
Umgebung von Lissabon beschrieben Lowe (1852) und CHARPENTIER (1852) als
eigene Art moniziana bzw. charpentieri (= subuliformis KUsTER). Die ,Nouvelle
Ecole“ lieferte einige weitere ,,Arten® aus Portugal und den spamschen Pyrenien
(vgl. BOURGUIGNAT 1876, FaGoT 1884, 1905). NOBRE (1908) stellte wie MORELET
die Clausilia Portugals zu rugosa. BoriLL & Haas (1920) bzw. BoriLL, Haas &
AGUILAR-AMAT (1921), denen umfangreiche Aufsammlungen von rugosa und
bidentata aus den spanischen Pyrenien vorlagen, gaben mehrere Arten an, ohne den
Unterschied der beiden Arten tatsichlich zu erkennen. Dieses Material wurde
anschliefend von KAu¥reL (1929) bearbeitet, der darin nur eine Art sah, die er als
rugosa pyrenaica bezeichnete. Diese gliederte er nach der Hohenlage der Fundorte
in mehrere sog. Nationen, die, wie die Untersuchung des Materials zeigte, alle
bidentata und rugosa enthalten (s. III). Diese Fehlleistung KAUFEL’s ist wie die von
ScuMIDT eine der Ursachen dafiir, daf} das rugosa-Problem so lange ungel6st blieb;
die Verwirrung wurde sogar noch grofler, weil KAureL zusitzlich noch dubia-
Formen mit seiner rugosa-bidentata in einer Art vereinigte’). Die Tatsache, daf} in
einem Teil der spanischen Pyrenien zwei Arten, rugosa und bidentata, vorkommen,
wurde bis heute nicht registriert.

Auch fur die Erforschung der Clausilia-Arten Italiens spielte das rugosa-Pro-
blem eine Rolle. Es war allerdings weniger die Vermengung von rugosa mit
bidentata, die Schwierigkeiten bereitete, da letztere in fast ganz Italien fehlt (s. I11),
sondern das Verhaltnis der Apennmen rugosa (piniz) zur franzdsischen Nominat-
form. A. ScHMIDT (1857) hatte piniz zu seiner rugosa var. minor gestellt BoNELLI
(1873) bestimmte sie als parvula und crenulata, verwechselte sie also z.T. mit
bidentata. Andere italienische Autoren und WESTERLUND (1878) ordneten sie rugosa
zu; letzterer beschrieb sie als rugosa var. pinii. STEFan: (1879, 1883) und Pini
(1879b) sahen in ihr zwei Arten, iiber deren Benennung sie heftig stritten; ersterer
beschrieb zusitzlich (1881) eine dritte Art, die zu pinii gehort. Erst in jiingerer Zeit
stellten Grusti & Mazzint (1970) fest, daf§ alle beschriebenen Formen unter dem
Namen pinii zu vereinigen sind; sie schlossen diese besonders wegen der Uberein-
stimmung im Bau der minnlichen Endwege an parvula an, ohne die Beziehungen zu
rugosa zu diskutieren.

7y KAUFEL vereinigte, wie in mehreren Arbeiten (KAUFEL 1928, 1929, EHRMANN 1933,
Kremm 1960) angedeutet wurde und in seinem Nachlafi (den mir G. FALKNER — Miinchen
freundlicherweise zum Studium {iiberlief) im einzelnen ausgefithrt ist, bidentata, gerippte
rugosa-Rassen und schlanke dubia-Rassen in der Art bidentata, wahrend er die Rest-dubia
und parvula als eigene Arten betrachtete. Diese Gliederung basiert offenbar vor allem auf den
Gehausemaflen, deren Varianz sich jedoch bei den genannten Arten so stark iiberschneidet,
dafl sie zur Arttrennung nicht geeignet sind.
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II. System der Gattung Clausilia.

Die vorliegende Untersuchung ergab, dafl das Genus Clausilia abgesehen vom
Subgenus Strobeliells H. Norpsieck (vgl. H. NorpsiEck 1979) aus fiinf Arten
besteht:

rugosa (DRAPARNAUD 1801) (mit parvula [FErussac 1807] und pinii WESTER-
LUND 1878, s. III);
bidentata (STROM 1765);
cruciata (STUDER 1820);
pumila C. PFEIFFER 1828;
dubia DRAPARNAUD 1805.

Die bisher ver6ffentlichten gehdausemorphologischen Diagnosen der Arten, auch
die besseren (A. ScuMIDT 1857, GEYER 1927, EHRMANN 1933), sind aus verschiede-
nen Grunden (nicht ausreichendes Material, ungentugende Beriicksichtigung von
taxonomisch wichtigen Merkmalen, mangelhafte Kenntnis der in S-Europa verbrei-
teten Formen) unzureichend. Um solche Diagnosen geben zu konnen, mufite durch
umfangreiche vergleichende Untersuchungen der Gehiuse aller Arten festgestellt
werden, welche Merkmale von grofierem taxonomischem Wert sind. Das Ergebnis
dieser Untersuchungen (s. Einleitung) ist, dafl die Ausbildung von Unterlamelle,
Subcolumellaris und Clausiliumplatte die wesentlichen Merkmale sind, wihrend
Gehiusegestalt, Skulptur und Ausbildung von Mundsaum und der iibrigen Teile des
Clausiliars von weniger groflem Wert sind. Die bisher veréffentlichten genitalmor-
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Abb. 1-3. Endwege des Genitalsystems von Clausilia (schematisiert, Grenzen der Abschnitte
der minnlichen Endwege durch Pfeile markiert). 1: Clausilia (Andraea); 2: Clausilia (C.):
rugosa; 3: Clausilia (C.): iibrige Arten. At = Atrium, dP = distaler Penis-Abschnitt, Pa =
Parepiphallus, pP = proximaler Penis-Abschnitt, Ps = Pseudoepiphallus, Rp = Retractor
penis, Va = Vagina.
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phologischen Beschreibungen, die geniigend genau sind (STEENBERG 1914, POLINSKI
1928, H. NorpsiEcK 1963, 1966, Grustt & Mazzini 1970%), GITTENBERGER &
RipkeN 1981, Grusti, CasTAGNOLO & MANGANELLI 1985%)) und weitere eigene
Untersuchungen reichen kaum aus, um entsprechende Diagnosen geben zu konnen.
Die wichtigsten Merkmale sind danach die der minnlichen Endwege (vgl. Abb.
1-3). Im folgenden wird fiir jede Art eine gehausemorphologische und eine vorliu-
fige genitalmorphologische Diagnose gegeben; zusitzlich werden Angaben zu
Verbreitung und Biotop (B = dendrophil, F = petrophil, vgl. H. Norbpsieck 1979)
gemacht.

rugosa:

Gehiuse: Spitze mehr konisch; weiter bis enger gerippt; Interlamellar seltener
gefiltelt; Unterlamelle vorn mehr s-formig, Doppelfiltchenbildung * abge-
schwicht; Subcolumellaris vorn stirker gebogen; vordere untere Gaumenfalte
ausgebildet; Lunella und Clausiliumplatte normal, Auflenecke der Clausiliumplatte
+ ausgebildet (normaler Typ) bzw. Lunella unten nach innen gebogen, Clausilium-
platte unten zugespitzt und nach auflen zwischen Lunella und Subcolumellaris
gebogen, Aufenecke angedeutet bis fehlend (parvala-Typ).

Genitalsystem: Vagina nicht erweitert; Pseudoepiphallus normal dick;
Parepiphallus diinner als distaler’) Pseudoepiphallus-Abschnitt, Schleife der mannli-
chen Endwege sehr lang, Retractor penis einfach inserierend; distaler Penis-
Abschnitt verhiltnismaflig klein, vom proximalen deutlich abgesetzt.

Verbreitung und Biotop: W-, S- und Mittel-Europa (Schwerpunkt N-SW-Europa,
submeridional-alpin); F (B).

bidentata:

Gehduse: Spitze mehr konisch; meist enger gerippt; Interlamellar haufiger
gefiltelt; Unterlamelle vorn weniger s-férmig, Doppelfaltchenbildung + abge-
schwicht; Subcolumellaris vorn weniger gebogen; vordere untere Gaumenfalte
ausgebildét; Lunella und Clausiliumplatte normal, Auflenecke der Clausiliumplatte
angedeutet bis fehlend.

Genitalsystem: Vagina + erweitert; Pseudoepiphallus normal dick; Parepi-
phallus dinner als distaler Pseudoepiphallus-Abschnitt, Schleife der minnlichen
Endwege normal lang, Retractor penis z. T. gegabelt; distaler Penis-Abschnitt
verhaltnismafig groff, vom proximalen deutlich abgesetzt.

Verbreitung und Biotop: W-, SW-, Mittel- und N-Europa (Schwerpunkt W-
Europa, atlantisch), weitgehende Vikarianz mit cruciata; B (2 BF).

¥) In den Arbeiten von GIusTI et al. wird der Pseudoepiphallus nach wie vor als ,canale
deferente®, der Parepiphallus als ,epifallo“ bezeichnet. Es sei noch einmal darauf hingewiesen,
dafl diese Bezeichnungen nicht korrekt sind (vgl. H. NorDsiECK 1966: 33-35). Dies gilt
besonders, wenn der Teil des Parepiphallus, der einem Teil des Vas deferens homolog ist, mit
sepifallo“ beschriftet ist.

%) Die Bezeichnungen proximal und distal sind im Gegensatz zum fritheren Gebrauch
(H. NorpsIEck 1963, 1966) als von der Gonade her gesehen definiert.
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cruciata:

Gehiuse: Spitze mehr zylindrisch; meist weiter gerippt; Interlamellar haufiger
gefiltelt; Unterlamelle vorn mehr s-férmig, = mit Doppelfiltchen; Subcolumellaris
vorn stirker gebogen; vordere untere Gaumenfalte ausgebildet; Lunella und Clausi-
liumplatte normal, Auflenecke der Clausiliumplatte + ausgebildet.

Genitalsystem: Wie bidentata.

Verbreitung und Biotop: Mittel-, S-, N- und E-Europa (Schwerpunkt Mittel- und
angrenzendes E-Europa, kontinental-boreoalpin), weitgehende Vikarianz mit bidentata;
B ().

pumila:

Gehiduse: Spitze zylindrisch; meist weiter gerippt; Interlamellar haufiger
gef'ziltelt Oberlamelle und Spiralis z.T. getrennt; Unterlamelle wie cruciata, aber
weniger in Miindung vortretend, Doppelfaltchenbildung z. T. abgeschwicht; Sub-
columellaris vorn weniger gebogen; vordere untere Gaumenfalte z.T. abge-
schwiacht; Lunella und Clausiliumplatte normal, Auflenecke der Clausiliumplatte +
ausgebildet.

Genitalsystem: Wie bidentata, Pseudoepiphallus dicker.

Verbreitung und Biotop: Mittel-, N-, E- und SE-Europa (Schwerpunkt Mittel-
und angrenzendes E-Europa, kontinental); B.

dubia:

Gehiuse: Spitze mehr konisch; meist enger gerippt; Interlamellar fast nie
gefiltelt; Unterlamelle vorn weniger s-férmig, + mit Doppelfiltchen; Subcolumel-
laris vorn wenig gebogen, Kielrinne begleitend; vordere untere Gaumenfalte z. T.
von hinten verkiirzt; Lunella und Clausiliumplatte normal, erstere zur Reduktion
neigend, Auflenecke der Clausiliumplatte + ausgebildet.

Genitalsystem: Vagina nicht erweitert; Pseudoepiphallus normal dick;
Parepiphallus fast gleich dick wie distaler Pseudoepiphallus-Abschnitt, Schleife der
minnlichen Endwege normal lang, Retractor penis einfach inserierend; distaler
Penis-Abschnitt verhiltnismaflig klein, vom proximalen wenig deutlich abgesetzt.

Verbreitung und Biotop: W-, Mittel-, N-, E- und SE-Europa (Schwerpunkt
Mittel- und angrenzendes SE-Europa, kontinental-alpin); FB.

Fiir eine einfache und rasche Bestimmung der Arten nach Gehiusen kann der
folgende Schliissel verwendet werden:

1 Subcolumellaris vorn wenig gebogen, Kielrinne begleitend dubia
1" Subcolumellaris vorn stirker gebogen 2
2 Unterlamelle weniger s-férmig, Clausiliumplatte normal, ohne Auflenecke bidentata
2" Unterlamelle mehr s-férmig 3
3 Clausiliumplatte normal, mit Aufienecke 4
3’ Clausiliumplatte unten zugespitzt und gebogen

rugosa (Unterarten mit parvula-Clausiliar)
4 Subcolumellaris vorn weniger gebogen pumila
4" Subcolumellaris vorn mehr gebogen 5
5 Meist grofler, Doppelfaltchenbildung der Unterlamelle stirker cruciata

5" Meist kleiner, Doppelfiltchenbildung der Unterlamelle schwicher
rugosa (Unterarten mit normalem Clausiliar)
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Um die Phylogenese der Arten innerhalb der Gattung rekonstruieren zu kon-
nen, mufl man herausfinden, welche Merkmale plesiomorph und welche apomorph
sind'%). Dazu wurde, was die Gehiusemerkmale betrifft, ein Vergleich von Clasusilia
mit den ibrigen rezenten und fossilen Gattungen der Clausiliini (vgl. H. Norp-
SIECK 1979, 1981), besonders der mutmafllichen Stammgattung Pseudidyla O.
BOETTGER, durchgefiihrt. Ergebnis ist, dafl folgende Gehiusemerkmale von Clausi-
lia plesiomorph sein diirften (Begriindung in Klammern):

Gehiusegestalt normal (auch bei der Mehrzahl der Gruppen, vor allem den mehr
plesiomorphen, z.B. Psexdofusulus H. NorDs1ECK und Erjavecia BRUSINA);
Interlamellar gefiltelt, Unterlamelle vorn mit Doppelfaltchen (Rest der plesiomor-
phen Mundsaumfaltelung, vgl. Psexdidyla);

Subcolumellaris wenig gebogen (auch bei den mehr plesiomorphen Gruppen, s.
oben);

Lunella und Clausiliumplatte normal (auch bei der Mehrzahl der Gruppen), letztere
mit Auflenecke (auch bei Psendidyla).

Fiir die Merkmale des Genitalsystems wurde entsprechend ein Vergleich mit den
iibrigen Gattungen der Clausiliini (vgl. H. NoRDsIECK 1963, 1966, 1977) durchge-
fithre. Bei der Wertung der Merkmale ist die evolutive Veranderung der minnlichen
Endwege, die fir die Clausiliinae charakteristisch ist (vgl. H. NORDSIECK 1966,
1978), zu berticksichtigen. Danach diirften folgende Merkmale der Ausfithrginge
plesiomorph sein (Begriindung in Klammern):

Vagina nicht erweitert (auch bei den mehr plesiomorphen Gruppen, s. oben);
Pseudoepiphallus normal dick (auch bei der Mehrzahl der Gruppen);
Parepiphallus diinner als distaler Pseudoepiphallus-Abschnitt (auch bei der Mehr-
zahl der Gruppen, besonders den mehr plesiomorphen s. oben);

Schleife der minnlichen Endwege normal lang (auch bei der Mehrzahl der Gruppen
mit Schleife);

distaler Penis-Abschnitt verhaltnismaflig klein (auch bei ubrigen Gruppen mit
Schleife)'!), wenig deutlich vom proximalen abgesetzt (auch bei der Mehrzahl der
Gruppen mit Schleife, besonders den mehr plesiomorphen, s. oben).

Das Subgenus Strobeliella (Gruppe der whateliana STROBEL) hat apomorphe
Gehiuse- und Genitalmerkmale (Gehiusespitze zylindrisch; Unterlamelle vorn
einfach endend; Subcolumellaris vorn stirker gebogen; granuliarer Bereich des Penis
auf distalen Abschnitt beschrinkt, vgl. H. Norpsieck 1966, 1977'%)) mit der
Gattung Neostyriaca A.]. WAGNER gemeinsam; sie dirfte also mit dieser eine
monophyletische Gruppe bilden, die sich verhiltnismaflig frith von der Clausilia-

% Als Merkmal wird der Einfachheit halber sowohl das Merkmal allgemein als auch der
Merkmalszustand bezeichnet (vgl. H. NorDsiECK 1978: 68). Die Ausdriicke plesiomorph und
apomorph werden nicht nur definitionsgemafl, also fiir Merkmalszustinde, sondern auch
allgemein im Sinne von urspriinglich (ancestral) und abgeleitet verwendet, da es dafiir keine
entsprechenden Fachausdriicke gibt. Wenn also von mehr oder stirker plesiomorphen bzw.
apomorphen Gruppen die Rede ist, bedeutet das, dafl es sich um Gruppen mit mehr
plesiomorphen bzw. apomorphen Merkmalszustinden handelt.

Y Die frither geauflerte Hypothese, dafl ein grofier distaler Penis-Abschnitt bei Clausilia
plesiomorph sei (vgl. H. NORDsIECK 1966: 38), kann daher nicht aufrechterhalten werden.

12) Bei der Diagnose von Strobeliella (H. Norpsieck 1977: 98) mufl es statt Nackengestalt
richtig Gehiusegestalt heiflen.
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Stammlinie getrennt hat. Neostyriaca wiederum ist stirker abgeleitet als Strobeliella,
weil sie von dieser durch die apomorphen Merkmale Graciliaria-Typ des Clausiliars
und erweiterter Parepiphallus verschieden ist (vgl. H. NorDsIECK 1963, 1966).
Fiir die uibrigen Clausilia-Arten lifit sich die Phylogenese wie folgt rekonstru-
ieren (Abb. 4): Die dubia ist gehdusemorphologisch besonders durch die plesiomor-
phe Ausbildung der Subcolumellaris und genitalmorphologisch durch die apomor-
phe Ausbildung des Parepiphallus und die plesiomorphe des Penis von allen anderen
Arten unterschieden; die dubia-Linie durfte sich also als erste von der gemeinsamen
Stammform getrennt haben. Sie sollte deshalb als Subgenus von den iibrigen Arten
getrennt werden; der einzige verfiigbare Name®) fiir dieses ist Andraea ,HarT-
MANN“ L. PrEIFFER 1848, deren Monotypus dubia ist (vgl. L. PFEIFFER: 476).

Clausilia (Andraea) L. PEEIFFER 1848,
Typus: Clausilia dubia DraPARNAUD 1805.

Diagnose: Unterscheidet sich von Clausilia (Clausilia) durch Gehiuse und
Genitalsystem: Subcolumellaris vorn wenig gebogen, Kielrinne begleitend; Parepi-
phallus fast gleich dick wie distaler Pseudoepiphallus-Abschnitt; distaler Penis-
Abschnitt wenig deutlich vom proximalen abgesetzt.

Die ubrigen Arten diirften eine monophyletische Gruppe bilden (Subgenus
Clausilia s. str.), die durch die apomorphe Ausbildung von Subcolumellaris und
Penis gekennzeichnet ist. Von den zugehérigen Arten ist rugosa (+ parvula, s.
oben) durch die apomorphe Schleife der mannlichen Endwege von den iibrigen
Arten verschieden und vikariiert okologisch mit diesen; die r#gosa-Linie diirfte also
als erste von der gemeinsamen Stammform getrennt worden sein. Innerhalb des
rugosa-Komplexes ist parvula durch die apomorphe Umbildung von Lunella und
Clausiliumplatte von der rugosa-Gruppe getrennt; eine Arttrennung ist jedoch noch
nicht vollzogen (s. III). Die iibrigen Arten bilden eine monophyletische Gruppe,
die durch die apomorphen korrelierten Merkmale von Vagina und Penis gekenn-
zeichnet ist. Innerhalb dieser Gruppe ist pumila besonders durch die apomorphe
Ausbildung des Pseudoepiphallus von bidentata und cruciata verschieden; aufier-
dem vikarileren pumila und die bidentata-cruciata-Gruppe =+ dkologisch.
Andererseits unterscheidet sich bidentata besonders durch die apomorphe Ausbil-
dung der Clausiliumplatte von cruciata und pumila, und bidentata und die cruciata-
pumila-Gruppe vikariieren £ geographisch. Es ist nicht leicht zu entscheiden, ob

) Die Typusart von Iphigenia Gray in TURTON 1840 [non ScHUMACHER] ist nicht dubia,
wie VEST (1867) angab, sondern biplicata MONTAGU (GRaY 1847). Diese Typifizierung wurde
von Z1LcH (1960) ibersehen, als er Iphigenia und deren Ersatznamen Psendocerva SCHAUFUSS
1869 und Kuzmicia BRusiNa 1870 in die Synonymie von Clausilia stellte; alle diese Namen
sind Synonyme von Alinda H. & A. Apams 1855, die als Untergattung zu Balea Gray gestellt
werden sollte (vgl. H. Norpsieck 1977, 1984).

>

Abb. 4. Phylogenese der Clausilia-Arten (Phylogramm mit plesio-/apomorphen Merk-
malen).
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die bidentata-cruciata-Gruppe oder die cruciata-pumila-Gruppe die monophyleti-
sche ist; die weitgehende anatomische Ubereinstimmung von bidentata und cruciata
und ihre ausgepragte geographische Vikarianz (s. oben) lassen es wahrscheinlicher
erscheinen, daff es die erstere ist, d.h. daff sich zuerst die pumila-Linie von der
gemeinsamen Stammform abgliederte. Innerhalb der bidentata-cruciata-Gruppe ist
bidentata stirker abgeleitet, wihrend cruciata fast nur plesiomorphe Merkmale
zeigt (vgl. Abb. 4).

Die dargestellte Phylogenese mufl schon im Miozin stattgefunden haben, da im
Pliozan bereits alle Linien in verwandten Arten vorkamen, die die Stammarten
darstellen bzw. diesen nahestehen diirften (vgl. Abb. 6): die von dubia als produbia
H. Norpsieck, die von rugosa als rolfbrandti Scarickum®), die von pumila als
strauchiana H. Norpsieck'*), die von bidentata als baudoni MicHAUD und die von
cruciata als n. sp. von Stranzendorf (vgl. H. NorbsiEck 1972, 1976, s. III). Die
rezenten Arten traten erst nach dem pliopleistozanen Faunenwandel (~ 2-5Ma, vgl.
H. Norpsieck 1982, Abb. 6) auf. Die Abtrennung der parvula- von der rugosa-
Gruppe fand wahrscheinlich im Mittelpleistozin statt, da bis ins iltere Mittelplei-
stozin nur rugosa n. subsp. mit normaler Lunella und Clausiliumplatte nachzuwei-
sen ist (s. III).

III. Die Clausilia-Arten in SW-Europa.

Im Untersuchungsgebiet (s. Einleitung) kommen alle oben genannten Clausilia-
Arten aufler pumila vor. Wihrend im folgenden zu dubia nur Angaben zu Synony-
men und Verbreitung gemacht werden, wird die Formenbildung der drei Arten des
Subgenus Clausilia s. str., rugosa, bidentata und cruciata, genauer dargestellt.

Clausilia (Andraea) dubia DRAPARNAUD 1805.

Zu dubia gehoren folgende Taxa®): nigricans var. pupoides MoQUIN-TANDON
1856 = dubia var. vosgesiaca BOURGUIGNAT 1877, gallzca BourGuUIGNAT 1877%
[non RoOsSSMASSLER] mit var. crinagceria®™, eurystomia™, eustilba® und geretica®,
nansoutyana BOURGUIGNAT 1877%, fagotiana BOURGUIGNAT 1877%, farinesiana

*) Die von mir friiher (H. NoRrDsIECK 1972, 1976) angenommene nihere Verwandtschaft
von rolfbrandti bzw. strauchiana mit cruciata geht auf die Ausbildung von Unterlamelle und
Clausiliumplatte dieser Arten zuriick, die der von cruciata entspricht; diese ist jedoch
plesiomorph und damit kein Beweis fir nahere Verwandtschaft. Die nahe Verwandtschaft von
rolfbrandti und rugosa wird durch die grofle Ahnlichkeit der ersteren mit der plio-pleistozinen
rugosa n. subsp. bewiesen (s. III), die von strauchiana und pumila durch die gemeinsamen
Unterschiede zu n. sp. von Stranzendorf und cruciata (s. III) und den stratigraphischen Ersatz
von strauchiana durch pumila im Oberpliozin von Stranzendorf (vgl. Abb. 6, H. NorDsIECK
unver6ff.).

"*) Die Primirzitate der genannten Taxa sind in einer alphabetischen Liste zusammenge-
stellt, die Teil III angefiigt ist. Von den mit Sternchen versehenen Taxa wurden Originalexem-
plare des betreffenden Autors untersucht, wihrend die mit Kreuz bezeichneten nach Topoty-
pen beurteilt werden, die ich z.T. selbst gesammelt habe (s. Einleitung).
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BouRrGUIGNAT 1877%, dupuyana BOURGUIGNAT 1877% mit var. macranaexis*, ylora
BOURGUIGNAT 1877%, queyrasiana COUTAGNE 1886™, cruciata var. rhytina WESTER-
LUND 1886* und dubia var. aostana WeSTERLUND 1901% Alle untersuchten Popula-
tionen lassen sich vorliufig der Nominatrasse (= obsoleta A.ScHMIDT 1857'¢))
zuordnen. Das Verbreitungsgebiet der dubia im Untersuchungsgebiet umfafit N-
Spanien (Pyrenien), S- und E-Frankreich (Pyrenien, Alpen und benachbarte Mit-
telgebirge) und N-Italien (W-Alpen); sie kommt im W haufig mit bidentata sowie
im Alpenraum mit cruciata und rugosa (parvula) sympatrisch vor.

Clausilia (Clausilia) rugosa (DrRaPARNAUD 1801).

Die rugosa, pinii und parvula, die wegen der Unterschiede in Skulptur und
Ausbildung der Clausiliumplatte fiir selbstindige Arten gehalten werden kdnnten
(noch H.Norbpsieck 1984), miissen aus folgenden Griinden in der Gesamtart
rugosa vereinigt werden:

1) Sie stimmen in den wesentlichen anderen Merkmalen des Gehiauses und denen
des Genitalsystems weitgehend iiberein.

2) Die gerippten Formen mit normaler Lunella und Clausiliumplatte, 7#gosa und
pinii, sind mit der geglitteten parvula mit deren charakteristischer Lunella und
Clausiliumplatte (s. II) durch Ubergangsformen (vgl. Abb.5) so eng verbunden,
daf} jede Trennung in mehrere Arten willkiirlich wire.

Das Verbreitungsgebiet der rugosa im Untersuchungsgebiet umfafit N-Spanien
(E-Pyrenden), Frankreich und Italien (W-Alpen, Apenninen bis Abruzzen). Sie
kommt im W (Spanien, Frankreich) hiufig mit bidentata und im E (Italien) mit
cruciata sympatrisch vor (vgl. Taf. 3 Fig. 19-26). Im Gegensatz zu diesen Arten lebt
sie hauptsichlich an Felsen, aber in manchen Gebieten, z. B. im Rhénetal, auch in
felsfreien Wildern an Biumen.

Die Gesamtart rugosa 1aflt sich in folgende Unterarten gliedern: Die Nominat-
rasse 7. rugosa, die auf den Languedoc beschrinkt ist, ist durch weite Rippung und
normale Lunella und Clausiliumplatte gekennzeichnet. Eine sehr weit gerippte
Form der rugosa von Anduze 1afit sich als ». andusiensis CouTacNE abtrennen. Die
enger gerippte Form des Languedoc mit normalem Clausiliar, die eine Ubergangs-
form zwischen rugosa und der gerippten parvula (s. unten) darstellt, kann als
Unterart 7. lamalouensis LETOURNEUX gewertet werden. Eine geglittete Form mit
normalem Clausiliar, die in der Dauphiné und in Burgund vorkommt und als
Ubergangsform zwischen rugosa und parvula anzusehen ist, wird als ». belonidea
BourGuieNaT bezeichnet. Die gerippte Form mit Lunella und Clausiliumplatte wie
parvula (parvula-Clausiliar), die in SE-Frankreich verbreitet ist, ist r. reboudii
Duruy, wihrend die geglattete des iibrigen Frankreichs und Italiens mit parvula-
Clausiliar zu r. parvula FErussac gehort. Eine wie rugosa gerippte Form der
reboudii von Apt kann als 7. provincialis CoOUTAGNE abgetrennt werden. Die Form

') Die Untersuchung des Originalexemplars von dubia (NHMW 1820. XXVI. A. 75)
zeigte, dafl es sich um eine obsoleta handelt, die aus dem Untersuchungsgebiet stammen
diirfte. Es ist also weder dasselbe wie roscida STUDER, wie FORCART (1957) annahm, noch
gehort es zu vindobonensis A. ScHMIDT, wie KLEMM (1960) voraussetzte.
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Abb. 5. Phylogenese der Unterarten von Clausilia rugosa (Phylogramm mit plesio-/apomor-
phen Merkmalen).
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Kataloniens und des Roussillon, die sich von rugosa vor allem durch engere
Rippung unterscheidet, ist 7. penchinati BourcuigNaT. Eine enger gerippte Form
der penchinati aus der Umgebung von Olot, die eine Ubergangsform zu reboudii
darstellen diirfte, kann als ». magdalenica SALVANA abgetrennt werden. Die gerippte
Form der Apenninen Italiens mit normalem Clausiliar ist ». pinii WESTERLUND; sie
ist durch Ubergangsformen mit engerer Rippung und Neigung zur Ausbildung des
parvula-Clausiliars, die in verschiedenen Teilen ihres Verbreitungsgebiets vorkom-
men, mit parvula verbunden.

Clausilia (C.) rugosa rugosa (DRAPARNAUD).
Taf. 1 Fig. 1-2, Taf. 3 Fig. 21.

Gehiduse: Weit gerippt (mittlere Rippendichte/1 mm der vorletzten Windung
= R;"): 6:0-8-5); Lunella und Clausiliumplatte normal, Auflenecke der Clausilium-
platte * ausgebildet.

Verbreitung: S-Frankreich: Languedoc (Einzugsgebiete von Hérault, Gardon und
Ardéche). Locus typicus: Montpellier* (vgl. Duruy 1850, BourGuiGNaT 1877, CazioT
1912).

Hierzu moitessieri BourcuiGNaT 1877% Die Nominatrasse ist auf das E-
Languedoc beschrinkt; das Verbreitungsgebiet ist anscheinend durch das Einzugs-
gebiet des Ceze, in dem lamalouensis vorkommt, in zwei Teile geteilt. Ubergangs-
populationen zu dieser Unterart finden sich aufler im Céze-Tal (z. B. Bagnols-sur-
Céze, Taf. 1 Fig.2) im oberen Hérault-, oberen Gardon- und unteren Ardéche-Tal.
Zu einer solchen Ubergangsform gehort auch velaviana BourRGUIGNAT 1877%. Die
Fundortsangabe Umgebung von Puy-en-Velay diirfte nicht ganz zutreffen, da dort
nur reboudii vorkommt; es mufl daher angenommen werden, dafl diese Form aus
der weiteren Umgebung des Velay, etwa aus dem oberen Ardéche-Tal, stammt.

Eine sehr weit gerippte Form (R;: 5-0), die sich an rugosa anschlieffit und als
selbstindige Unterart betrachtet werden kann, ist rugosa andusiensis COUTAGNE
1886 von Anduze* (Taf.1 Fig.3). Sie ist offenbar auf den Locus typicus, die linke
Seite der Porte des Cévennes, beschriankt, weil bereits in der unmittelbaren Umge-
bung, so in und um den Ort Anduze, die Nominatrasse vorkommt (vgl. Cou-
TAGNE, GITTENBERGER & RIPKEN 1981).

) Die Rippendichte R; wird gemessen durch Abzihlen der Rippen, die auf eine auf die
Dorsalseite des vorletzten Umgangs projizierte Strecke von 1 mm Linge entfallen. Die
mittlere Rippendichte wurde bei 250 Proben (meist 10 oder mehr Exemplare), also bei einem
Drittel des gesamten untersuchten Materials (s. Einleitung) bestimmt. Die genannte Mefime-
thode ist m. E. die einzig praktikable, wenn grofle Serienzahlen bei verhiltnismiflig geringem
Zeitaufwand untersucht werden sollen; der Fehler, der durch die unterschiedliche Krimmung
der Umgangsoberflache und eventuell unterschiedliche Rippendicke bei verschieden groflen
Formen bedingt ist, kann vernachlissigt werden, weil er kleiner als der Mefifehler ist. Eine
Mefimethode, bei der die Rippen eines ganzen Umgangs gezihlt werden miissen, ist so
fehlertrichtig (Gefahr des Verzihlens!) und zeitaufwendig, daf} sie fiir den genannten Zweck
nicht geeignet erscheint.
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Clausilia (C.) rugosa lamalouensis LETOURNEUX 1877
Taf. 1 Fig. 4.

Gehiuse: Enger gerippt als 7. rugosa (R;: 11-0-14:5); Lunella und Clausilium-
platte wie r. rugosa, AufSenecke der Clausiliumplatte z. T. schwicher.

Verbreitung: S-Frankreich: Languedoc (von Corbiéres bis Vivarais aufler dem Verbrei-
tungsgebiet von 7. rugosa). Locus typicus restrictus: Lamalou-les-Bains (Orb-Tal)* (vgl.
LETOURNEUX).

Die Ubergangsform zwischen Nominatrasse und reboudii sollte als Unterart
aufgefaflt werden, welil sie ein grofleres zusammenhingendes Gebiet besiedelt, das
zwischen den Verbreitungsgebieten der beiden anderen Unterarten liegt; auflerdem
kénnte man umgekehrt diese Form auch als Ausgangsrasse ansehen, von der sich
rugosa als weiter gerippte Form ableiten laf3c.

Ubergangspopulationen zu rugosa wurden bereits bei dieser genannt, solche zu
rebondii kommen im Rhéne-Tal (nur auf der rechten Seite, z.B. gegeniiber Avi-
gnon, wahrend auf der linken nur rebondii zu finden ist) und im Haut-Languedoc
vor. Zu den letzteren durfte rugosa var. minor CHARPENTIER 1852 [non auct.]
(Locus typicus restrictus: Pont-de-Camarés™) gehoren, die wie reboudii gerippt ist,
jedoch eine Clausiliumplatte mit stirker ausgebildeter Auflenecke besitzt.

Clausilia (C.) rugosa belonidea BouRGUIGNAT 1877
Taf. 1 Fig. 5.

Gehiduse: Geglattet wie . parvula; Lunella und Clausiliumplatte wie 7.
rugosa.

Verbreitung: S-Frankreich: Dauphiné und Burgund (von Vercors bis Bugey). Locus
typicus: Sassenage (Isére-Tal)*.

Hierzu nantuacina BourcuiGNaT 1877% Diese Ubergangsform zwischen
rugosa und parvula sollte aus den gleichen Griinden wie lamalouensis als Unterart
aufgefaflt werden; das Verbreitungsgebiet liegt allerdings nicht zwischen denen
dieser beiden Unterarten, sondern ist zwischen die von reboudii und parvula
eingeschoben. Ubergangspopulationen zwischen belonidea und reboudsi finden sich
im Isére-Tal (z.B. in Grenoble), solche zu parvula im Rhone-Tal des Alpenrands.
Die Verbreitung der beiden Ubergangsrassen, lamalouensis und belonidea, zeigt,
dafl im gesamten Rhone-Becken urspriinglich eine Form mit normalem Clausiliar
vorkam, die mit der hauptsiachlich von N und den Alpen her vordringenden parvula
verschiedene Mischformen gebildet hat (s. unten).

Clausilia (C.) rugosa reboudii Duruy 1850.
Taf. 1 Fig. 6, Taf. 3 Fig. 19.

Gehiduse: Eng gerippt (R;: 13-5-17-5); Lunella und Clausiliumplatte wie bei r.
parvula.

Verbreitung: S-Frankreich: SE-Frankreich aufler Alpen und grofitem Teil des Langue-
doc; N-Spanien: Katalonien (bei Olot). Locus typicus: Saint-Marcellin (Isere-Tal)*.
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Die gerippte parvula, die in S-Frankreich weit verbreitet ist, mufl den iltesten
Namen reboudii tragen; weiter gehoren dazu parvula var. agrestis MOQUIN-TAN-
DON 1856, nana KUSTER 1857 [non ScHOLTZ], perexilis BOURGUIGNAT 1877%,
companyoi BOURGUIGNAT 1877%, microlena BOURGUIGNAT 1877%, pleurasthena
BOURGUIGNAT 1877%, wauclusensis CouTaGNe 1881% und hypochra COUTAGNE
1886*. Auch lamalouensis sensu BOURGUIGNAT 1877 von Estaing* ist eine reboudis.
Das Verbreitungsgebiet der Unterart schliefit sich an das von parvula an und umgibt
vollstindig das von rugosa und lamalouensis, so dafl sie auch als Ubergangsform
zwischen parvula und rugosa aufgefafit werden kann. Ubergangspopulationen zu
lamalouensis und belonidea wurden bereits bei diesen genannt. Die Grenze gegen
parvula wird durch die Ubergangspopulationen zu dieser markiert, die vom Ein-
zugsgebiet des Ariége, von Armagnac, Auvergne und Nivernais, vom Rhone-Tal bei
Lyon und vom Alpenrand von Dauphiné und Provence (Isére-, Durance-, Var-Tal)
vorliegen. Der Grenzverlauf zwischen beiden Unterarten ist kompliziert, weil sich
die Verbreitungsgebiete verzahnen. So kommt z.B. im W im Dordogne-Tal rebox-
dii, im benachbarten Lot-Tal parvula vor. Im N geht reboudii im Allier-Tal weit
nach N, im Rhéne-Tal nur bis Lyon. Im E (sudliches Alpenvorland) findet sich
reboudii in den Tilern, wihrend parvula die Gebirgsstocke (z.B. M. Ventoux,
Massif de la Ste. Baume) besiedelt. In Katalonien wurde reboudii im Verbreitungs-
gebiet von penchmatz gefunden (vgl. KAUFEL 1929); eine Ubergangsform zu dieser
diirfte die im gleichen Gebiet verbreitete magdalenica sein.

Eine weit gerippte Form (R;: 8-5), die in den tibrigen Merkmalen mit reboudii
iibereinstimmt, kommt in der Umgebung von Apt vor; sie kann als selbstindige
Unterart rugosa provincialis CouTaGNE 1886 (Locus typicus restrictus: Saignon bei
Apt?, vgl. Coutacne™®)) (Taf. 1 Fig. 7) angesehen werden. Es ist die gleiche Form,
die A.ScuMmIpT (1857) als rugosa var. minor® [non CHARPENTIER nec. auct.]
beschrieben hat. Die provincialis diirfte eine Ubergangsform zwischen reboudii und
rugosa darstellen; ihr Vorkommen |38t auf eine frithere Verbreitung der rugosa links
der Rhéne schlieflen (s. unten).

Clausilia (C.) rugosa parvula (FErussac 1807).

Gehause: Geglattet (untere Windungen abgesehen von letzter Halfte der
Endwindung nur rippenstreifig); Lunella unten nach innen gebogen, Clausilium-
platte unten zugespitzt und nach auflen gebogen, Auflenecke angedeutet bis feh-

lend.

Verbreitung: Frankreich aufler SE, Bretagne und Kisten-Aquitanien; Italien: W-
Piemont, einige Gebirgsstocke der Apenninen.

Hierzu gehéren atrosuturalis BourcuieNaT 1877%, dilophia BOURGUIGNAT
18777, girathroa BOURGUIGNAT 1877%, eumicra BOURGUIGNAT 1877%, micratracta
BoURGUIGNAT 1877* und arrosta BourGuiGNaT 1877%. Ubergangspopulationen zu
rebondii wurden bereits bei dieser genannt. Die parvula aus Tilern der Grajischen
und Cottischen Alpen ist ebenfalls stirker gerippt und kann daher als Ubergangs-

%) An dem anderen von COUTAGNE genannten Fundort bei Remoulins kommt nicht
provincialis, sondern rugosa bzw. lamalouensis vor.
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form zu pinii aufgefait werden. Eine entsprechende Form vom Aosta-Tal wurde als
pegorarii POLLONERA 1885 (Locus typicus: zwischen Arvier und Pierre-taillée™)
beschrieben. Die zu pinii Gberleitende Form der Ligurischen Alpen wird bei dieser
aufgefiihrt. Die Verbreitung von parvmla in Mittelitalien ist nur unzureichend
bekannt. Belege liegen von den Mti. Sibillini und dem M. Corno vor; als weiterer
Fundort wurde von Pauruccr (1881) M. Catria genannt. Die Tatsache, daff zu
parvula uberleitende Formen der pinii in den Apuaner Alpen und dem toskanischen
Apennin nachzuweisen sind, lafft vermuten, dafl parvula in hohen Lagen Mittelita-
liens weiter verbreitet ist, als aus den spirlichen Nachweisen geschlossen werden
kann.

Clausilia (C.) rugosa penchinati BOURGUIGNAT 1876.
Taf. 1 Fig. 8, 9, Taf. 3 Fig. 23.

Gehiduse: Enger gerippt als . rugosa (R;: 7-5-13-5); Lunella und Clausilium-
platte wie r. rugosa, Auflenecke der Clausiliumplatte = ausgebildet, z. T. abge-
schwich.

Verbreitung: N-Spanien: E-Katalonien; S-Frankreich: S-Roussillon. Locus typicus
restrictus: Gerona® (vgl. BourGuiGNAT, BoriLL, Haas & AGUILAR-AMAT 1921).

Die penchinati ersetzt rugosa bzw. lamalouensis in den Mittelmeer-Pyrenien; die
Verbreitungsgebiete sind offenbar durch das Pyrenienvorland, in dem reboudi
vorkommt, vollstindig getrennt. Die Verbreitung der Unterart nach W ist noch
nicht sicher zu begrenzen; alle Fundorte aufler zweien, von denen nur Einzelstiicke
vorliegen (Montsec, Ordesa), liegen im E des Rio Segre. Das siidlichste bekannte
Vorkommen befindet sich in der Nahe von Tarragona (La Riba). Die penchinati ist
der bidentata habituell dhnlich und hiufig mit thr sympatrisch (vgl. Taf. 3 Fig. 23-
24); dies mag erkliren, dafl keiner der damit befafiten Autoren das Vorkommen von
zwel Arten erkannt hat (vgl. Facot 1892, BoriLL & Haas 1920 bzw. B., H. &
AcuiLarR-AMAT 1921, KAUFEL 1929). Die Analyse der von KAUrEL bearbeiteten
Belege der Sammlung Haas (Senckenberg-Museum Frankfurt, s. Einleitung) zeigte
z.B., dafl alle von diesem unterschiedenen Formen seiner rugosa pyrenaica Stiicke
von penchinati und bidentata enthalten'”). Da die beiden Arten hiufig zusammenle-
ben, haben sie offenbar zhnliche 6kologische Anspriiche, wobei penchinati mehr
Felsen und bidentata mehr Biume besiedeln diirfte. Die meisten untersuchten
Populationen der penchinati aus dem kiistennahen Teil Kataloniens sind weiter

%) Diese Analyse hatte folgendes Ergebnis (Schreibweise nach KAUFEL, . penchinati = p,
b. abietina = b):
rugosa pyrenaica:
7. p. pyrenaica: Montserrat (p, b), Sta. Magdalena d’Olot (r. magdalenica), Portell del
Montsech (p, b), Chiriveta la Vella (b), Pobla de Segur (b);
7. p. penchinati: San Miguel del Fay (b), Valle de Ribas (p, b), Pobla de Lillet (p), Llad6 (p, b),
Gavi (p, b), Berti del Vallés (b), Gerona (p), Olot (p), Sarria (p), Camprodén (p), Besald (p),
Greixa (p);
7. p. abietina: Les Estunes (p, b), Sta. Margarita d’Olot (p, b), Besésmiindung (b), Caldes de
Bohi (b);
7. p. oreinos: Coll de Basibé (b), Ripoll (p, b), Hospital de Benasque (b).

150



gerippt (R;: 7-5-10:0) (vgl Taf. 1 Fig.9), wahrend die Typusform und die iibrigen
Populatlonen enger gerippt sind (Ry: 10-0-13-5) (vgl. Taf.1 Fig. 8). Besonders eng
gerippte sind in der Umgebung von Olot zu finden; sie leiten zur folgenden Form
tiber.

Diese eng gerippte Form (R;: 15:0), die in den tibrigen Merkmalen mit penchinati
iibereinstimmt, kommt ebenfalls in der Umgebung von Olot vor; es diirfte sich um
eine Ubergangsform zu reboudii handeln, die vorliufig als selbstindige Unterart
rugosa magdalenica SALvARA 1887 (Locus typicus: Pla Traver, 1150 m*) (Taf.2
Fig. 10) gewertet werden kann.

Clausilia (C.) rugosa pinii WESTERLUND 1878.
Taf. 2 Fig. 11, Taf. 3 Fig. 25.
Gehiuse: Mafig eng gerippt (R;: 10-5-15-0); Doppelfiltchenbildung der
Unterlamelle weniger abgeschwicht; Lunella und Clausiliumplatte meist wie 7.

rugosa, z.T. wie r. parvula, Auflenecke der Clausiliumplatte meist + ausgebildet,
z.'T. angedeutet bis fehlend.

Verbreitung: Italien: Mittelitalien vom Ligurischen Apennin bis S-Abruzzen. Locus
typicus restrictus: Castel del Piano, M. Amiata* (vgl. WESTERLUND, PINI 18792)%).

Zu pinii gehoren, wie bereits GrusTt & Mazzint (1970) feststellten, delpretiana
SteEFaNI 1879 (Locus typicus restrictus: Vallombrosa®), pecchiolii STEFaNI 1879
(Locus typicus restrictus: Fabbriche bei Bagni di Lucca™) und /unensis STEFan: 1881
(Locus typicus restrictus: M. Tambura, Alpi Apuane™). Die Unterart ist in den
Apenninen von der Langhe im NW bis zum Sangro-Tal im SE, den Apuaner Alpen
und dem M. Amiata verbreitet. Sie lifit sich in zwei Formen gliedern, die jedoch
durch vermittelnde Populationen so eng verbunden sind, dafl sie nicht als Unterar-
ten getrennt werden konnen. Die untersuchten Populationen von der Langhe, dem
Ligurischen Apennin, den Apuaner Alpen, dem M. Amiata (teilweise) und den
Abruzzen sind weniger eng gerippt (R;: 10-5-13-5) und haben Lunella und Clausi-
liumplatte wie rugosa; hierzu gehort auch die Typusform von Castel del Piano. Die
Populationen vom toskanischen Apennin sind dagegen enger gerlppt (Ry: 13-0-15-0)
und haben mehr oder weniger Lunella und Clausiliumplatte wie parvula; das
letztere gilt auch fir einen Teil der Populationen vom M. Amiata. Beide konnen
demnach als Ubergangspopulationen zu parvula aufgefaic werden; sie sind durch
Populationen mit teils normalem, teils parvula-Clausiliar im gleichen Gebiet mit der
anderen Form verbunden. Zu einer weiteren Ubergangsform gehdren Populationen
von den Ligurischen Alpen, die durch enge Rippung und Clausiliumplatte mit
Auflenecke gekennzeichnet sind; diese Form wurde von BoaTo, Bopon & GiusTi
(1985) zu parvula gestellt, ist jedoch ebenfalls als Ubergangsform zwischen pinii
und parvula anzusehen. Eine dhnliche Form kommt in hohen Lagen der Apuaner
Alpen vor; sie wurde von STEFANI (1881) als lunensis (s. oben) abgetrennt. Es mufl
angenommen werden, dafl die weniger eng gerippte Form mit normalem Clausiliar

) Die Typusserie der Sammlung WesTERLUND (Naturhistoriska Museet Gteborg 3333),
die diesem von PiNI als rugosa var. amiatensis mitgeteilt worden war, ist mit dieser Fundorts-
angabe versehen.
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in etwa der Stammform der pinii entspricht, wahrend die zu parvula Gberleitenden
Formen durch Introgression dieser Unterart in Bestinde der Stammform entstanden
sind (s. unten).

Wie die beschriebenen Verhiltnisse in Frankreich und Italien zeigen, ist die
rugosa in einer evolutiven Verinderung begriffen, die man vereinfacht als Artum-
wandlung rugosa — parvula bezeichnen kann. Die Stammform der Art (vgl. Abb.5)
war gerippt und hatte eine Unterlamelle mit Doppelfaltchen und eine normale
Lunella und Clausiliumplatte, weil diese Merkmale innerhalb der Gattung plesio-
morph sind und die ilteren fossilen Vertreter der rugosa-Linie, rolfbrandti
ScHLICKUM und rugosa n. subsp., diese Merkmale hatten.

Die neue fossile Unterart der rugosa wird im folgenden beschrieben:

Clausilia (C.) rugosa antiquitatis n. subsp.
Abb. 7-8.

Namengebung: nach dem Vorkommen im Plio- und ilteren Pleistozin.

Diagnose: Miflig eng gerippt (R, etwa 12); Interlamellar haufiger gefiltelt;
Unterlamelle vorn meist mit Doppelfiltchen; Lunella und Clausiliumplatte normal,
Auflenecke der Clausiliumplatte * ausgebildet.

Locus typicus und Stratum typicum: Niederdsterreich, Radlbrunn; mit Schot-
ter und Sand durchsetzter Rotlehm; Grenze Plio-Pleistozin.

Typusmaterial: Holotypus (Institut fir Paliontologie der Universitit Wien = IPUW)
(Abb.7), Paratypen (IPUW). Mafle (mm; Meflwerte in Klammern, wenn beschidigt): Holoty-
pus = vollstindiges Gehiuse: Gehiusehdhe = H = 9-2, Gehdusebreite = D = 2+4, Miindungs-
hohe = Hy = 2-0, Miindungsbreite = Dy; = 1-5; Paratypen: vollstindige Gehduse: H/D/Hy/
D 89/25/1:9/14; 86/23/1-8/(13); 8:5/2:3/1:9/(1-2); 8-4/2:4/1-8/(13); (8:3)/2:2/(16)/(11);
7-8/2-3/1-8/1-3; (7-6)/2-4/(1-6)/(1-2); Gehiusefragmente mit Miindung: Hy/Dy: 1:9/1-4; 1-8/
1-3; 1-9/1-5; 1-8/1-3; 1-7/1-3; 1-8/1-3; 1-8/1-5; 1-8/1-4; 1-8/1-4; 1-9/1-4; 1-.7/1-3.

Die antiguitatis unterscheidet sich von der nahe verwandten rolfbrandt: aus dem
Oberpliozin von Cessey-sur-Tille (MN 16b, vgl. H. Norpsieck 1972) durch
weniger ausgeprigte Nackenkiele, weniger s-férmige Unterlamelle und schwicher
ausgebildete Auflenecke der Clausiliumplatte. Von den rezenten Unterarten der
rugosa ist sie durch die in der Diagnose angegebenen Merkmale verschieden; am
nichsten steht ihr pinii, die sich vor allem durch schwichere Doppelfiltchenbildung
der Unterlamelle unterscheidet. Von bidentata, mit der die antiquitatis von Mos-
bach verwechselt wurde (s. unten), trennen sie die gleichen Merkmale wie die
rezenten gerippten rugosa-Rassen.

Die Unterart liegt von folgenden Fundstellen vor:

Oberpliozin bzw. Altpleistozin?'):
Niederlande, Tegelen (Sand, Tiglium C 5/6) (Sammlung MEIJER): R;: 9; 11. Weiterer Beleg aus
dem Tiglium C 5 der Bohrung Brielle (Rijksmuseum van Geologie en Mineralogie Leiden).

) Die Begrenzung und Gliederung des Pleistozins wird bekanntlich sehr unterschiedlich
gehandhabt. Bei der Begrenzung solite man sich aus den gleichen Griinden wie bei den
Tertidrepochen (vgl. H. Norbsieck 1982) nach der der Marinstratigraphie richten (vgl.
Abb.6). Die Untergrenze des Pleistozins entspricht damit etwa der Obergrenze des Olduvai-
Events (~ 1.6 Ma). Das bisherige Altestpleistozin zwischen Gauss-Matuyama-Grenze und
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Niederdsterreich, Radlbrunn (s. oben, nach Kleinsiugern altersmiflig zwischen Villany 5 und
Betfia 2 einzuordnen, RaBEDER unverdff.) (Typusserie IPUW, Abb. 7): R, (24): 8-14,x = 11-7.
Bayern, Holzkirchen (Lehmlinse in Deckenschotter, altersmiflig etwa Uhlenberg, M. Buch,
u.a. Deckenschotter-Fundstellen?) entsprechend) (Bayerische Staatssammlung fiir Palaonto-
logie und historische Geologie Miinchen = BSPM):R, (5): 9-14, x = 11-6.

Niederlande, H.I.Ambacht (Bohrung, Waalium-Warmzeit) (Rijks Geologische Dienst
Haarlem).

Mittelpleistozin®'):

Hessen, Wiesbaden-Biebrich (Grauer Mosbacher Sand B + C) (BSPM, Sammlung GEISSERT,
Abb.8): Ry: 9%; 11; 13; 13; Rippung z. T. abgeschwicht. Weitere Belege aus den Mosbacher
Sanden von Mosbach, Biebrich (Elisabethenhéhe bzw. Hessler) (z. T. schwicher gerippt) und
Schierstein (Senckenberg-Museum Frankfurt).

Elsaff, Achenheim (Rheinsande, altersmiflig etwa Mosbacher Sand entsprechend) (Sammlung
Ge1sserT): R;: 13; 13; 15. Die Unterart diirfte auch in den gleichalten Rheinsanden von
Hangenbieten vorkommen (vgl. ANDREAE 1884).

Die stratigraphische Verbreitung der antiguitatis umfafit also das obere Ober-
pliozdn (von MN 17 an), das Altpleistozdn und das altere Mittelpleistozin Mitteleu-
ropas (vgl. Abb. 6). Die Belege unterscheiden sich wenig, d. h. die Unterart hat sich
tber diesen Zeitraum (etwa 1.3 Ma) kaum verindert. Die Belege aus den Mosbacher
Sanden zeigen z.T. abgeschwichte Rippung, leiten also in dieser Hinsicht zu
parvula tiber. Diese Form wurde bisher auch als solche bezeichnet, wihrend die
normal gerippte als bidentata fehlbestimmt wurde (vgl. O.BoETTGER 1878b,
NeuenHAus 1911, GeisserT 1970). Es kann angenommen werden, dafl die

) Die zahlreichen Fundstellen im Unteren Deckenschotter von Bayrisch-Schwaben
diirften etwa gleich alt sein. Dies gilt besonders fiir die Fundstellen Uhlenberg, M. Buch und
Fischach, deren Clausilienfaunen im Vorkommen von noch nicht beschriebenen Taxa iiberein-
stimmen (H. NoRrbpsIECK unverdff.). Fiir die Altersstellung der Deckenschotter-Fundstellen
sind deren Molluskenfaunen und die magnetische Umpolung in der genannten Schicht vom
Uhlenberg maflgebend. Die Molluskenfaunen sprechen wegen des Vorkommens von mehreren
ausgestorbenen Taxa (vgl. Deam 1979), darunter der oben genannten Clausilien, fiir ilteres
Alrpleistozin bzw. oberes Oberpliozin (Begrenzung s. Fufinote 21). Es ist daher wahrschein-
lich, dafl die Umpolung am Uhlenberg der Obergrenze des Olduvai-Events (1.66 Ma)
entspricht; bei der Identifizierung mit der des Jaramillo-Events (0.91 Ma), die von mehreren
Geologen vorgeschlagen wurde (zuletzt von Akras in MNzING & AkTas 1987), wurden die
Molluskenfaunen nicht oder nicht ausreichend beriicksichtigt.

Olduvai-Event wird also noch zum Oberpliozin gerechnet, d. h. der pliopleistozine Faunen-
wandel, der etwa mit der Gauss-Matuyama-Grenze zeitgleich ist (vgl. H. Norpsieck 1982),
fand in dieser Epoche statt. Die klassische Gliederung des kontinentalen Pleistozins, gleich ob
klimamorphologisch, auch in der erweiterten Form, oder pollenanalytisch begriindet, kann
kaum noch verwendet werden (vgl. Kukra 1977); eine allgemein akzeptierte Gliederung nach
Sdugetieren vergleichbar der des kontinentalen Tertidrs ist trotz Ansitzen dazu (Ausdehnung
der MN-Gliederung auf das Pleistozan, GUERIN 1982) noch nicht erreicht, solange verschie-
dene Gliederungen fiir Grofi- und Kleinsiuger und sogar verschiedene fiir Kleinsiuger W- und
E-Europas verwendet werden. Es ist deshalb sinnvoll, sich vorldufig auf eine Gliederung in
Alt-, Mittel- und Jungpleistozan zu beschrinken, wobei als Grenze zwischen Alt- und
Mittelpleistozin zweckmiflig die Matuyama-Brunhes-Grenze verwendet wird (vgl. Abb. 6).
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Abb. 6. Stratigraphische Verbreitung der Clausilia-Arten im Plio- und Pleistozin.
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Abb. 7-8. Clausilia (C.) rugosa antiquitatis n. subsp. — 7: Radlbrunn, Grenze Plio-Pleisto-
zin: Gehduse [Holotypus IPUW], 5/1, Nacken 8/1, Miindung 10/1; 8: Wiesbaden-Biebrich,
Mittelpleistozan: Gehausefragment mit Mindung [Paratypus BSPM], 10/1. Phot. Senck.-
Mus. (R. ALBERT).

Abschwichung der Rippung mit dem nach oben zunehmend kaltzeitlichen Charak-
ter der Mosbacher Sande zusammenhingt (s. unten). Die Ubersicht der Fundstellen
zeigt, dafl antiquitatis bisher fast nur in warmzeitlichen Ablagerungen gefunden
wurde. Es fillt auf, daf} alle Fundstellen in der Nahe grofler Flusse (Rhein, Donau)
liegen; Hohlensedimente und Spaltenfiillungen haben bisher keine Reste von anti-
quitatis geliefert. Daraus kann man schlieflen, dafl die Unterart cher baum- als
felsbewohnend war; sie besiedelte wahrscheinlich die Auenwilder, die diese Fliisse
begleiteten, dhnlich wie die reboudii, die heute noch im Auenwald der Rhéne
vorkommt.

Die antiquitatis dirfte die Stammform der rezenten rugosa sein bzw. dieser
nahestehen (vgl. Abb.5), weil sie stirker plesiomorph ist als alle rezenten Formen
der Art. Im mitteleuropdischen Raum ist sie bis zur Grenze ilteres/jiingeres
Mittelpleistozan die einzige nachweisbare r#gosa-Form; im jingeren Mittelpleisto-
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zin tritt parvula an ihre Stelle (vgl. Abb. 6)*)**). Diese ist méglicherweise in einer
Kaltzeit entstanden; Beweise dafiir liefern die fossilen Belege und der Bau ihres
Clausiliars. Das Vorkommen von antiguitatis mit abgeschwichter Rippung in den
Mosbacher Sanden (s. oben), das erste Auftreten von parvula in kaltzeitlichen
Ablagerungen (vgl. LoZzek 1964?)) und das hiufige Vorkommen der Unterart in
Lossen sprechen fur kaltzeitliche Entstehung. Die fir parvula charakteristische
Umwandlung des Clausiliars, die einen besseren Verschluff ermoglicht, lafit sich als
Anpassung an trockeneres Klima und damit an Kaltzeiten deuten. Der Ersatz von
antiquitatis durch parvula in Mitteleuropa ging trotz des Wechsels von Kalt- und
Warmzeiten mehr oder wemger kontinuierlich vonstatten. Die parvula des ,Min-
del-Rifl-Interglazials“?®) ist + stirker gerippt, stellt also eine Ubergangsform zwi-
schen antiguitatis und parvula dar, die mit reboudsi zu vergleichen ist, wihrend die
des ,Riff-Wiirm-Interglazials“?®) mit der rezenten parvula iibereinstimmt
(H. NorDSIECK unverdff.).

Die beschriebene Verinderung der r#gosa im jiingeren Pleistozdn Mitteleuropas
ist nur ein Ausschnitt der in der Gesamtart sich vollziehenden Artumwandlung. Die
rezente Struktur der Art stellt offenbar ein Zwischenstadium dieser Umwandlung
dar (vgl. Abb.5). Die mehr plesiomorphen Rassen mit normalem Clausiliar sind in
drei getrennten Unterarten (penchinati, rugosa, pinii) im S verbreitet, wihrend der
grofite Teil des Verbreitungsgebiets von der mehr apomorphen parvula-Gruppe mit
dem fiir sie charakteristischen Clausiliar beherrscht wird. Die Ubergangsrassen
Frankreichs und Spaniens (lamalonensis, belonidea, magdalenica) diirften durch
eine Introgression der parvula bzw. reboudi, die selbst als Ubergangsrasse aufgefafit
werden kann, in die Bestinde der rugosa bzw. perzcbmatz die Ubergangspopulano-
nen Italiens durch eine von parvula in die von pinii entstanden sein. Eine besondere
Rolle bei dieser Introgression scheinen die groflen Gebirge, Pyrenien, Alpen und
Apenninen, zu spielen, auf denen parvula bis weit in den S des Verbreitungsgebiets
der Gesamtart vordringen konnte.

2) Der ilteste sichere Beleg von parvula ist der aus dem L&8 von Horky (LoZex 1964),
der nach der stratigraphischen Ubersicht dieses Autors dem Glazialzyklus E zuzuordnen ist
(vgl. Kukira 1977, Abb. 6). Das Vorkommen von antiguitatis mit abgeschwichter Rippung in
den Mosbacher Sanden macht es jedoch wahrscheinlich, dafl parvula bereits in einer fritheren
Kaltzeit, etwa der Glazialzyklen G oder F, auftrat. Die parvula, die aus Cromer-Faunen im
weiteren Sinne angegeben werden, diirften wie die entsprechenden bidentata falsch bestimmt
sein bzw. zu antiquitatis gehoren (z.B. Stranski skila, vgl. LoZek; Zeuchfeld/Borntal und
Siiflenborn, vgl. Mania 1973).

*) Die rugosa bietet damit das gleiche Evolutionsbild wie Neostyriaca corynodes HELD,
bei der ebenfalls eine plesiomorphe gerippte Form (c. schlickumi KLEMM = c. ornatula
ANDREAE) etwa zur gleichen Zeit von einer geglitteten Form (Nominatrasse) abgelost wurde,
die ebenfalls in kaltzeitlichen Ablagerungen hiufiger zu finden ist. Beide Clausilien-Arten sind
deshalb von grofler Bedeutung fiir die Altersstellung von molluskenfiihrenden pleistozinen
Ablagerungen.

*) Die bisher ins ,Mindel-Rif-“ bzw. ,Rifl-Wiirm-Interglazial“ eingestuften Ablagerun-
gen konnen jeweils den Warmzeiten von mindestens zwei Glazialzyklen angehéren (vgl.
Lozex 1964, Mania 1973, Kukra 1977, Abb. 6). Eine sichere Zuordnung der Molluskenfau-
nen zu einer bestimmten Warmzeit ist im allgemeinen nur méglich, wenn die entsprechenden
Ablagerungen stratifiziert sind oder absolut datiert werden kénnen.
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Clausilia (Clausilia) bidentata (STrROM 1765).

Zur bidentata des Untersuchungsgebiets gehoren neben den als solche bzw.
nigricans und obtusa bezeichneten Formen auch die bisher gewohnlich der rugosa
zugeordneten pyrenaica CHARPENTIER = abietina Duprvy, moniziana Lowe und
crenulata Risso. Das Verbreitungsgebiet der Art umfaflt das gesamte Untersu-
chungsgebiet aufler dem grofiten Teil Italiens: N-Portugal, N-Spanien (Kantabri-
sches Gebirge, Pyrenien), Frankreich und NW-Italien (Alpen bzw. Apenninen
Liguriens). In einem groflen Teil dieses Gebiets (N-Spanien, Frankreich) ist sie
hiufig mit rugosa sympatrisch (vgl. Taf.3 Fig. 19-24); gesicherte sympatrische
Vorkommen mit cruciata, wie sie z. B. in Savoyen und Ligurien mdglich wiren, sind
dagegen nicht bekannt, d.h. die Vorkommen beider Arten schliefien sich offenbar
weitgehend aus, wie das auch fir das iibrige Europa gelten diirfte (s. II).

Die Gliederung der bidentata in Unterarten kann nur provisorischen Charakter
haben, da der Bestand des iibrigen Europas nicht revidiert wurde. Wahrend die
Form des N-Teils des Untersuchungsgebiets der Nominatrasse zugeordnet werden
kann, lassen sich die weiter gerippten Formen des S in drei Unterarten gliedern, die
sich durch Rippendichte und Ausbildung der Unterlamelle unterscheiden: b. abie-
tina in der Bretagne, dem suidlichsten Frankreich, N-Spanien und dem nérdlichen
Portugal, b. moniziana im mittleren Portugal und b. crenulata in der Provence und
ngurlen Wahrend abietina durch Ubergangspopulatlonen mit bidentata und
moniziana durch solche mit abietina verbunden ist, wurden Ubergange zwischen
der Nominatrasse und crenulata bisher nicht gefunden; eine Abtrennung der
letzteren als selbstindige Art ist jedoch vorliufig nicht méglich, da sie sich von
abietina und moniziana nur wenig unterscheidet.

Clausilia (C.) bidentata bidentata (STROM).
Taf. 3 Fig. 20.

Verbreitung: Frankreich aufler den Verbreitungsgebieten der tibrigen Unterarten.

Zur Nominatrasse gehoren aufler nigricans und obtusa sensu auct. nigricans var.
obscura MoQUIN-TANDON 1856 [non CHARPENTIER), nigricans var. erasa MOQUIN-
TaNDON 1856", rugosa var. anceps A.ScuMIDT 1857 (Locus typicus restrictus:
Nancy™), ennychia BOURGUIGNAT 1877%, obtusa var. wentrosa BOURGUIGNAT
1877%, gracilis sensu BOURGUIGNAT 1877 part. mit var. apiostoma™ und glyca™?)
und jurensis COUTAGNE 1886" Die meisten untersuchten Populationen sind ver-
haltnismafig eng gerippt (R;: 12-5-15:0), einige aus dem NE Frankreichs sehr eng
(R;: 15-5-17-5). Die letzteren lassen sich jedoch vorlaufig nicht als Unterart (septern-
trionalis A.ScHMIDT 1857) abtrennen, weil im gleichen Gebiet auch solche mit
weniger enger Rippung vorkommen; auferdem ist eine weitere Untergliederung der
Nominatrasse nicht moglich, solange die Revision der Bestinde der benachbarten
Linder noch aussteht. Eine Trennung von nigricans und obtusa, wie sie GERMAIN

%) Die Belege von gracilis in der Sammlung BOURGUIGNAT gehoren teils zu bidentata (aus
Frankreich), teils zu dubia (aus der Schweiz). Die Varietiten apiostoma und glyca sind nur bei
den schweizer dubia vertreten, wihrend sich die von BourcuiGNaT (1877) angegebenen
Fundorte auf franzosische bidentata beziehen diirften.
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(1930) vorschlug, kann nicht akzeptiert werden; die Meinung GERMAIN’s, dafl beide
besonders im W Frankreichs als Arten zu trennen seien, konnte auf eine Verwechs-
lung von obtusa und reboudii zurtickgehen.

Clausilia (C.) bidentata abietina Dupruy 1849.
Taf. 2 Fig. 12-14, Taf. 3 Fig. 22, 24.

Gehause: Weiter gerippt als b. bidentata (R;: 9-0-14:0); Nackenkiel z.T.
starker ausgeprigt.

Verbreitung: W- und S-Frankreich: Kiisten-Bretagne, franzdsische Pyrenden mit
Vorland, Kisten-Languedoc; N-Spanien: spanische Pyrenien mit Vorland, kantabrisches
Gebirge vom Baskenland bis Galizien; N-Portugal. Locus typicus restrictus: Cascade du
Cerisey bei Cauterets* (vgl. Duruy 1850, FacoT 1892).

Hierzu pyrenaica CHARPENTIER 1852%, druiditica BOURGUIGNAT 1860 = drui-
dica BOURGUIGNAT 1877* mit var. laevior*, pumicata PALADILHE 1875%, saintsimo-
nis BOURGUIGNAT 1877% = andreana Facor 1877%, pumicata var. saxoram
BOURGUIGNAT 1877%, gallica var. bigorriensis BOURGUIGNAT 1877%, penchinati var.
orophila BOURGUIGNAT 1877%, aurigerana BOURGUIGNAT 1877%, bertronica BOUr-
GUIGNAT 1877%, pyrenaica var. garbetica BOURGUIGNAT 1877%, buxorum
BourcuiGNAT 1877%, capellarum BOURGUIGNAT 1877%, fuxumica BOURGUIGNAT
1877%, mamillata BOURGUIGNAT 1877%, obtusa var. rupestris BOURGUIGNAT 1877
[non L. PrEIFFER], rugosa pyrenaica oreinos KAUFEL 1929 (Locus typicus: Coll de
Basibé, 2000-2200 m*) und wahrscheinlich lavorsiana Facor 1884, debilis Facor
1905 und greixensis FacoT 1905 (vgl. BoriiL & Haas 1920). Die untersuchten
Populationen der Bretagne, der atlantischen Pyrenden und von N-Spanien und N-
Portugal haben einen stirker ausgeprigten Nackenkiel wie die beiden folgenden
Unterarten, wihrend die der tibrigen franzdsischen Pyreniden und des Languedoc in
dieser Hinsicht zur Nominatrasse uiberleiten. Die meisten gemessenen Populationen
der Unterart haben eine verhiltnismafiig weite Rippung (R;: 9-0-13:0). Vom hoheren
Languedoc und der Bretagne, aber auch von hohen Lagen der Zentral-Pyrenien
liegen Populationen vor, die in der Rippendichte zur Nominatrasse uberleiten;
beriicksichtigt man die der Pyrenien nicht, verlauft die Grenze zwischen beiden
Unterarten in S-Frankreich etwa im Garonne-Tal und am Rand des Zentralmassivs
(Haut-Languedoc, Cevennen) entlang zum Rhéne-Tal. In Katalonien ist abietina bis
in die Umgebung von Tarragona verbreitet (der siidlichste bekannte Fundort ist der
gleiche wie der von penchinati, s. oben), wihrend sich in N-Portugal das Verbrei-
tungsgebiet von moniziana anschliefit.

Clausilia (C.) bidentata moniziana Lowg 1852.
Taf. 2 Fig. 15.
Gehiduse: Spitze mehr zylindrisch; verhiltnismifig weit gerippt (R;: 7-0-9-5);
Nackenkiel stirker ausgeprigt.

Verbreitung: Portugal: Beira, Estremadura. Locus typicus: nahe Lissabon*

Hierzu charpentieri CHARPENTIER 1852 [non L. PEEIFFER] = subuliformis
KusTER 1853, lusitanica BOURGUIGNAT 1876 und cowrquiniana BOURGUIGNAT
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1876* Die Unterart dhnelt auffallend der crenulata, von der sie sich vor allem durch
die Ausbildung der Unterlamelle wie bei abietina und bidentata unterscheidet.
Soweit das durftige vorliegende Material eine Beurteilung zulaflt, ist moniziana auf
die beiden genannten Regionen beschrinkt; die Populationen von Beira leiten
offenbar bereits zu abietina tber, die die weiter nordlich gelegenen Regionen
besiedelt.

Clausilia (C.) bidentata crenulata Risso 1826.
Tuf. 2 Fig. 16.
Gehiduse: Spitze mehr zylindrisch; verhiltnismaflig weit gerippt (Ry: 7-5-
11-5); Nackenkiel stirker ausgeprigt; Doppelfiltchenbildung der Unterlamelle
weniger abgeschwicht.

Verbreitung: S-Frankreich: SE-Provence; N-Italien: W-Ligurien. Locus typicus
restrictus: Col de Braus bei Nizza* (vgl. Risso, Cazior 1910).

Hierzu isseli A. & G. B. ViLra 1868 (Locus typicus: zwischen Roccabruna und
Voltri*), maceana BOURGUIGNAT 1869%, anbiniana BOURGUIGNAT 1869%, crenulata
var. guebhardi Cazior 1910% und weitere varr. (vgl. CazioT). Die Unterart ist im
W bis zur mittleren Durance und der Argens und im E bis in die Umgebung von
Genua verbreitet; in diesem Gebiet ist sie, abgesehen von dem des Verdon,
weitgehend auf die Einzugsgebiete der unmittelbar ins Mittelmeer miindenden
Fliisse beschrinkt. Ubergangspopulationen zur Nominatrasse wurden bisher nicht
gefunden; sie sind ohnehin nur an der W-Grenze des Verbreitungsgebiets zu
erwarten, da bidentata in den héheren W-Alpen Frankreichs und in Italien fehlt. Bei
der bidentata sensu Boato, BopoN & Grustr (1985) handelt es sich, wie eine
Untersuchung des zugehorigen Materials ergab (s. Einleitung), teils um crenulata,
teils um cmcmtzzy) In Ligurien schlieffen sich crenulata und cruciata wie bidentata
und cruciata im iibrigen Untersuchungsgebiet weitgehend aus (vgl. BoaTo, Bopon
& Grusrr).

Die Struktur der rezenten Art und die fossilen Belege lassen dhnlich wie bei
rugosa Schlisse auf die Evolution der bidentata zu, obwohl die evolutiven Verinde-
rungen dieser Art weniger tiefgreifend waren. Die Stammform von bidentata diirfte
bandoni MicHAUD aus dem Pliozin W-Europas sein, von der zwei zeitlich aufeinan-
derfolgende Unterarten gefunden wurden (vgl. Abb.6): b. baudoni im Unter- und
einem Teil des Oberpliozins (MN 14-16a) und b. tillensis H. NORDSIECK im
anschliefenden Oberpliozin (MN 16b) (vgl. H. Norbsieck 1972, 1976). Die
baundoni hat wie bidentata eine Clausiliumplatte ohne Auflenecke, unterscheidet
sich aber von dieser durch die plesiomorphen Merkmale stirkere Doppelfiltchenbil-
dung der Unterlamelle und Neigung zur Verbindung von vorderer unterer Gaumen-
falte und Lunella. Die tillensis leitet in der Ausbildung dieser Merkmale zu
bidentata iiber. In jiingeren oberpliozinen und altpleistozinen?') Ablagerungen
Mitteleuropas wurden keine bidentata gefunden; anderslautende Angaben diirften
auf Verwechslung mit rugosa beruhen (s. oben). Die Art kommt in diesem Raum

7) Die Belege der von den Autoren fiir bidentata angegebenen Fundorte Val Bendola bei
Saorge und Val Nervia oberhalb Dolceacqua gehdren zu crenulata, die der drei anderen
Fundorte zu cruciata.
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also offenbar erst vom jiingeren Mittelpleistozin an vor (vgl. Abb.6); bei den
untersuchten Belegen des jingeren Pleistozins konnen enger und weiter gerippte
Formen unterschieden werden (H. NorpsiEck unverdff.). Von den rezenten Unter-
arten steht crenulata wegen der stirkeren Doppelfiltchenbildung der Unterlamelle
der baudoni am nichsten. Diese und die anderen der crenulata shnlichen Unterarten
im S des Verbreitungsgebiets sind also die mehr plesiomorphen, die Nominatrasse
die mehr apomorphe Form der bidentata. Damit ergibt sich ein dhnliches Bild wie
bei rugosa, was entsprechende Schlufifolgerungen zur Evolution der Art zulifit. Die
abietina der Bretagne wire damit, falls sie autochthon sein sollte, als Relikt
anzusehen. Wie bei rugosa fordern offenbar auch bei bidentata Gebirge, in diesem
Fall die Pyrenden, die rezente Ausbreitung der apomorphen Form, hier der
Nominatrasse, nach S.

Clausilia (Clausilia) cruciata (STUDER 1820).

Die cruciata besiedelt im Vergleich zu den beiden anderen Arten der Untergat-
tung nur einen verhiltnismafig kleinen Teil des Untersuchungsgebiets; die Verbrei-
tung beschriankt sich auf E-Frankreich (W-Alpen und nérdlich anschliefende
Mittelgebirge) und Italien (W-Alpen, Apenninen bis Kalabrien). In diesem Gebiet
kommt sie mit rugosa sympatrisch vor (vgl. Taf. 3 Fig. 25-26); ihr Vorkommen und
das der bidentata schlieffen sich dagegen weitgehend aus (s. oben).

Die Zuordnung der cruciata des Untersuchungsgebiets zu Unterarten kann nur
provisorisch sein, da es bisher keine befriedigende Gliederung der Art in Unterarten
gibt. Die von KrLemm (1972) vorgeschlagene Einteilung in zwei Unterarten-
Gruppen, eine Gruppe der cruciata und eine der triplicata L. PFEIFFER 1848, kann
nicht akzeptiert werden, weil keine wesentlichen Unterschiede der beiden Gruppen
angegeben werden (die unterschiedliche Grofie reicht als Unterschied nicht aus!); es
mufl im Gegenteil sogar gepriift werden, ob sich die Nominatform und #riplicata,
die in der Schweiz und dem benachbarten N-Italien in enger Nachbarschaft
vorkommen, iiberhaupt als Unterarten trennen lassen. Die cruciata des Untersu-
chungsgebiets wird daher, abgesehen von der enger gerippten Form des Piemont (c.
pedemontana n. subsp.) und einer entsprechend gerippten Form mit abgeschwich-
ten Miindungsmerkmalen vom M. Amiata (c. amiatae MARTENS) vorliufig zur
Nominatrasse gestellt.

Clausilia (C.) cruciata pedemontana n. subsp.
Taf. 2 Fig. 17.

Namengebung: nach dem Verbreitungsgebiet Piemont.
Diagnose: Enger bis viel enger gerippt als c. cruciata (R;: 9:0-14-0).

Verbreitung: N-ltalien: Penninische Alpen (bis Val Sesia im E), Grajische und
Cottische Alpen.

Locus typicus: Piemont, Viu (Fucine).

Typusmaterial: Holotypus (Senckenberg-Museum Frankfurt = SMF 307771), Paraty-
pen (SMF 307772/4, Slg. H. Norpsieck = N 5256). Mafle (mm): Holotypus: H = 101, D =
24, D/H = 0-238; Typusserie (20): H: 8-9-10-5, x = 9-5; D: 2:2-2'5, x = 2-3; D/H: 0-227-0-270,
x = 0-244. R, (20): 10-16'%, x = 13-6.
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Weiteres Material: Vallidi Lanzo: Viu (Versino) (N 5259), Viu (Slg. Fauer = FAU),
Ceres (FAU); Val del Po: Crissolo (Slg. Bopon); Val del Lys: Fontainemore (N 9601), Pont-
St.-Martin (N 9603); Val del Cervo: Netro (FAU), Sant. d’Oropa (N 9606), Rosazza (N 5266,
FAU), Montesinaro (N 9608); Val Sesia: Campertogno (N 5273), Boccorio bei Riva Valdobbia
(N 5270).

Die Typusform der pedemontana aus den Valli di Lanzo wurde von STABILE
(1864), Lessona (1880) und PorLoONErA (1885) als nigricans (= bidentata)
bestimmt; sie unterscheidet sich von dieser jedoch durch die Ausbildung von
Unterlamelle, Subcolumellaris und Clausiliumplatte, die der der cruciata entspricht
(s. II). Diese Form und die von Crissolo (Val del Po) sind verhiltnismaflig eng
gerippt (R, etwa 14). Die Formen der Penninischen Alpen, die von PoLLONERA teils
zu nigricans bzw. obtusa, also zu bidentata, teils zu cruciata gestellt wurden, sind
dagegen weniger eng gerippt (Val del Lys, Val del Cervo: R, etwa 9; Val Sesia: R,
etwa 11). Es mufl angenommen werden, daff alle Angaben zu Vorkommen von
bidentata im Piemont auf Verwechslung mit pedemontana beruhen, die erstere also
in diesem Gebiet iiberhaupt nicht vorkommt (s. oben). Im Aosta-Tal, das die beiden
genannten Formen der pedemontana trennt, wurden cruciata-Populationen gefun-
den, die wegen noch weiterer Rippung nicht mehr zu pedemontana gestellt werden
kénnen (z.B. bel Ivrea). Die verschieden weit gerippten Formen des Piemont
diirften durch unterschiedlich starke Introgression von cruciata bzw. triplicata von
den Zentralalpen her entstanden sein (s. unten).

Clausilia (C.) cruciata cruciata (STUDER).
Taf. 3 Fig. 26.

Verbreitung: E-Frankreich und Italien aufler den Verbreitungsgebieten der iibrigen
Unterarten.

Hierzu bonellii MARTENS 1873 (Locus typicus restrictus: Val d’Arbia bei Siena™)
und cruciata var. apuana STEFANI 1883 (Locus typicus restrictus: Fabbriche bei
Bagni di Lucca®). Die cruciata Italiens (Ligurische Alpen, Apenninen bis M.
Pollino) ist z. T. enger gerippt als die Mitteleuropas (R;: 6:5-10-5); sie ist moglicher-
weise durch pedemontana vollstindig von cruciata bzw. triplicata getrennt und
konnte als Unterart abgetrennt werden, wenn sich weitere Unterschiede von diesen
finden lieBen. Die verschiedenen untersuchten Populationen dieser Form unter-
scheiden sich durch unterschiedliche Gehiusegestalt, Rippendichte und Ausbildung
der Clausiliumplatte (Auflenecke unterschiedlich ausgeprigt); es gibt auch Popula-
tionen mit abgeschwachten Mindungsmerkmalen, die der folgenden Form nahe-
kommen.

Die Form des M. Amiata unterscheidet sich von der Apenninen-cruciata so
weitgehend, dafl sie als Unterart cruciata amiatae MARTENS 1873 (Locus typicus: M.
Amiata [Buchenwaldzone]*) (Taf.2 Fig. 18) abgetrennt werden kann. Die Unter-
schiede betreffen die Rippung (enger, R;: 11:0-13-0) und die Mindungsmerkmale
(Interlamellar meist nicht gefaltelt; Doppelfaltchen der Unterlamelle * reduziert;
vordere untere Gaumenfalte schwicher ausgebildet). Die amiatae, die nur auf dem
genannten Gebirgsstock vorkommt, diirfte aus einem Isolat der in der Umgebung
verbreiteten Apenninen-cruciata entstanden sein. Thr Verbreitungsgebiet ist offen-
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bar auf die hoheren Lagen des Gebirges beschrinkt, da am M. Amiata auch
Populationen gefunden wurden, die zur Apenninen-cruciata iberleiten.

Zur Evolution von cruciata ist zu sagen, dafl die Art, die deren Stammform
darstellen bzw. dieser nahestehen diirfte, erst in jiingster Zeit im Oberpliozin von
Niederdsterreich gefunden wurde. Damit laf}t sich auch die cruciata-Linie wie die
der anderen Clausilia-Arten bereits im Pliozin nachweisen (vgl. Abb. 6). Die neue
fossile Art wird im folgenden beschrieben:

Clausilia (Clausilia) stranzendorfensis n. sp.
Abb. 9-11.

Namengebung: nach der Fundstelle der Typusform.

Diagnose: Mifiig weit gerippt (R, etwa 8); Interlamellar gefaltelt, Hauptfalt-
chen z. T. mit Unterlamelle verbunden; Unterlamelle vorn stark s-formig, meist mit
Doppelfaltchen, oberes Faltchen hiufig riickgebildet; Subcolumellaris vorn stark
gebogen; vordere untere Gaumenfalte kriftig; Lunella und Clausiliumplatte nor-
mal, Auflenecke der Clausiliumplatte + ausgebildet.

Locus typicus und Stratum typicum: Niederdsterreich, Stranzendorf A; Rot-
lehm; Oberpliozin.

Typusmaterial: Holotypus (IPUW) (Abb.9), Paratypen (IPUW). Mafle (mm; Mefi-
werte in Klammern, wenn beschadigt): Holotypus = Gehiusefragment mit Miindung. 1%
Windungen: Héhe = 41, D = 2:7, Hy = (2-3), Dy = (1-4); Paratypen: Gehiusefragmente mit
Miindung: Hy/Dy: 2:4/1-95 (2:3)/1-9; 2-6/1-8; 2-5/(1-8); (2:3)/2:0; (2:3)/1:8; (2:5)/2-:0; (2:4)/1-8;
@4)/(17); (2-4)/(18).

Die stranzendorfensis unterscheidet sich von cruciata vor allem durch die Ausbil-
dung der Unterlamelle (s. Diagnose). Von strauchiana H. NORDSIECK, mit der
zusammen sie in Stranzendorf vorkommt (vgl. Abb.6), ist sie durch starker s-
formige Unterlamelle mit der charakteristischen Ausbildung des Doppelfiltchens
und vorn stirker gebogene Subcolumellaris verschieden. Diese Unterschiede sind
etwa die gleichen wie die zwischen cruciata und pumila (s. II); es kann daher
angenommen werden, dafl stranzendorfensis und strauchiana die Stammformen
dieser beiden Arten sind.

Die stranzendorfensis liegt von folgenden Fundstellen Niederdsterreichs vor:

Oberpliozin (MN 16):

Stranzendorf A (s. oben, Altersstellung nach Kleinsiugern vgl. RABEDER 1981, nach Mollus-
kenfauna altersmiflig etwa Sessenheim entsprechend, vgl. H.Norbsieck 1981, 1982%)
(Typusserie IPUW, Abb. 9-11): R, (10): 7-9%, x = 8-2; Interlamellarfiltchen fast immer mit
Unterlamelle verbunden; Subcolumellaris normal ausgebildet; Clausiliumplatte mit ausgeprig-
ter Auflenecke.

Stranzendorf C (Rotlehm, Altersstellung s. vorige, Gauss-Matuyama-Grenze im hangenden
Lofi C/D) IPUW): R,: 8; 8'%; Interlamellarfiltchen meist nicht mit Unterlamelle verbunden;

) Das von mir frither (H. NORDSIECK 1982: 147) angenommene geringere Alter von
Stranzendorf A ist auf die Angaben von BINDER (1977) zuriickzufiihren, die eine rein
pleistozine Fauna vermuten lassen; dies liegt daran, daf8 ein Teil der enthaltenen Arten falsch
bestimmt sind oder in der Liste fehlen. So wurden z.B. Clausilia stranzendorfensis und
strauchiana als dubia aufgefiihrt.

162



Abb. 9-11. Clausilia (C.) stranzendorfensis n. sp. Stranzendorf A, Oberpliozin. — 9:
Gehiusefragment mit Miindung [Holotypus IPUW], 10/1; 10: ibidem [Paratypus IPUW],
10/1; 11: Gehausespitze [Paratypus IPUW], 8/1. Phot. Senck.-Mus. (R. ALBERT).

Subcolumellaris + stirker gebogen, der vorderen unteren Gaumenfalte genahert; Clausilium-
platte wie vorige.

Neudegg A (Rotlehm, nach Molluskenfauna wahrscheinlich alter als Stranzendorf A,
H. Norpsieck unverdff.) (IPUW): Rippung wie bei vorigen; Interlamellarfaltchen nicht
(hochstens andeutungsweise) mit Unterlamelle verbunden; Subcolumellaris normal ausgebil-
det; Clausiliumplatte mit + ausgepragter Auflenecke. Weiterer Beleg von Neudegg B.

Wie die Beschreibungen zeigen, unterscheiden sich die Formen von Stranzen-
dorf C und Neudegg betrichtlich von der Typusform; sie diirften sich daher als
jeweils jingere bzw. altere Unterart von dieser abtrennen lassen.

Die iltesten Nachweise von cruciata stammen aus den Deckenschottern von
Uhlenberg, M. Buch und anderen Fundstellen, die dem Grenzbereich Plio-Pleisto-
zin zuzuordnen sind (vgl. Abb.6)*); diese und weitere Belege von mittel- und
]ungplelstozanen Fundstellen Mitteleuropas stimmen z.B. in der Rippendichte
weitgehend mit der rezenten cruciata dieses Raums iiberein (H. NORDSIECK unver-
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off.). Was die cruciata des Untersuchungsgebiets betrifft, so ist anzunehmen, daf§
sich im S des Verbreitungsgebiets der Art im Pleistozdn enger gerippte Bestinde
absonderten, in die spiter von N her weiter gerippte emdrangen auf diese Weise
diirften die verschieden weit gerippten Formen entstanden sein, aus denen sich die
italienische cruciata rezent zusammensetzt.

Rezente Arttaxa der Gattung Clausilia aus dem
Untersuchungsgebiet.

(b. = bidentata, c. = cruciata, d. = dubia, r. = rugosa)

abietina Duruy 1849, Clausilia; Catal. extramar. Gall. testac.: 4 = b. abietina.

agrestis MOQUIN-TANDON 1856, Clausilia parvula var.; Hist. nat. moll. terr. fluv. France, 2:
330 = r. reboudii.

albina CHARPENTIER 1852, Clausilia rugosa var.; J. de Conch., 3: 391 = 7. rugosa?

amiatae MARTENS in BONELLI 1873, Clausilia; Atti Soc. ital. Sci. nat., 15: 417 = c. amiatae.

anceps A. SCcHMIDT 1857, Clausilia rugosa var.; Krit. Gr. europ. Claus.: 45, T.11 F.202 = b.
bidentata.

andreana Facot 1877, Clausilia; Bull. Soc. Hist. nat. Toulouse, 11: 43 = b. abietina.

andusiensis COUTAGNE 1886, Clausilia; Ann. Malac., 2: 234 = v. andusiensis.

aostana WESTERLUND 1901, Claustlia dubia var.; Mém. Acad. imp. Sci. St.-Pétersbourg, (8) 11
(11): 152 = d. dubia.

apiostoma BOURGUIGNAT 1877, Clausilia gracilis var.; Ann. Sci. nat., (6) 6 (2): 32 = b.
bidentata.

apuana STEFANI 1883, Clausilia cruciata var.; Bull. Soc. malac. ital., 9: 162 = c. cruciata.

arrosta BourRGUIGNAT 1877, Clausilia; Ann. Sci. nat., (6) 6 (2): 38 = r. parvula.

atrosuturalis BOURGUIGNAT 1877, Clausilia; Ann. Sci. nat., (6) 6 (2): 46 = r. parvula.

aubiniana BOURGUIGNAT 1869, Clausilia; Descr. esp. nouv. moll. terr. Alpes-Maritimes: 13 =
b. crenulata.

aurigerana ,FAGOT“ BOURGUIGNAT 1877, Clausilia; Ann. Sci. nat., (6) 6 (2): 14 = b. abietina.

belonidea BoURGUIGNAT 1877, Clausilia; Ann. Sci. nat., (6) 6 (2): 45 = r. belonidea.

bertronica ,FAGOT BOURGUIGNAT 1877, Clausilia; Ann. Sci. nat., (6) 6 (2): 5 = b. abietina.

bigorriensis BOURGUIGNAT 1877, Clausilia gallica var.; Ann. Sci. nat., (6) 6 (2): 23 = b.
abietina.

bonellii MARTENS in BoNELLI 1873, Clausilia; Atti Soc. ital. Sci. nat., 15: 416 = c. cruciata.

buxorum BoURGUIGNAT 1877, Clausilia; Ann. Sci. nat., (6) 6 (2): 4 = b. abietina.

capellarum BOURGUIGNAT 1877, Clansilia; Ann Sci. nat., (6) 6 (2): 8 = b. abietina.

charpentieri ,KisTER“ CHARPENTIER 1852, Clausilia; J. de Conch., 3: 391 [non L. PFEIFFER]
= b. moniziana.

companyoi BOURGUIGNAT 1877, Clausilia; Ann. Sci. nat., (6) 6 (2): 50 = . reboudii.

courguiniana BOURGUIGNAT 1876, Clausilia; Spec. noviss. moll. Europ.: 29 = b. moniziana.

crebrecostulata Caziot 1910, Clausilia crenulata var.; Etude moll. terr. fluv. Monaco: 356 =
b. crenulata.

crenulata Risso 1826, Clausilia; Hist. nat. Europ. mér., 4: 86 = b. crenulata.

crinagcria BOURGUIGNAT 1877, Clausilia gallica var.; Ann. Sci. nat., (6) 6 (2): 22 = d. dubia.

debilis FacoT 1905, Clansilia; Butl. Inst. catal. Hist. nat. (Barcelona), 5 (9): 139 = b. abietina?

delpretiana STEFANI 1879, Clausilia; Bull. Soc. malac. ital., 5: 41 = 7. pinii.

dilophia ,MABILLE“ BOURGUIGNAT 1877, Clansilia; Ann. Sci. nat., (6) 6 (2): 47 = r. parvula.

druidica BOURGUIGNAT 1877, Clausilia; Ann. Sci. nat., (6) 6 (2): 14 = b. abietina.

druiditica BOURGUIGNAT 1860, Clausilia; Mal. terr. fluv. Bretagne: 105, T. 2 F. 3-6 = b.
abietina.
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dubia DRAPARNAUD 1805, Clausilia; Hist. nat. moll. terr. fluv. France: 70, T. 4 F. 10.

dupuyana BOURGUIGNAT 1877, Clausilia; Ann. Sci. nat., (6) 6 (2): 20 = d. dubia.

elongata Caz10T 1910, Clausilia crenulata var.; Etude moll. terr. fluv. Monaco: 354, T. 9 F. 7
[non auct.] = b. crenulata.

ennychia BOURGUIGNAT 1877, Clausilia; Ann. Sci. nat., (6) 6 (2): 25 = b. bidentata.

erasa MOQUIN-TANDON 1856, Clausilia nigricans var.; Hist. nat. moll. terr. fluv. France, 2:
334 = b. bidentata.

eumicra ,MABILLE“ BOURGUIGNAT 1877, Clausilia; Ann. Sci. nat., (6) 6 (2): 51 = r. parvula.

eurystomia BOURGUIGNAT 1877, Clausilia gallica var.; Ann. Sci. nat., (6) 6 (2): 23 = d. dubia.

eustilba BOURGUIGNAT 1877, Clausilia gallica var.; Ann. Sci. nat., (6) 6 (2): 23 = d. dubia.

fagotiana BOURGUIGNAT 1877, Clausilia; Ann. Sci. nat., (6) 6 (2): 1 = d. dubia.

fallax MoQuIN-TANDON 1856, Clausilia perversa var.; Hist. nat. moll. terr. fluv. France, 2:
332, T. 24 F. 26 [non RossMASSLER] = ?

farinesiana ,FAGOT* BOURGUIGNAT 1877, Clausilia; Ann. Sci. nat., (6) 6 (2): 23 = d. dubia.

fuxumica BOURGUIGNAT 1877, Clausilia; Ann. Sci. nat., (6) 6 (2): 9 = b. abietina.

gallica RossMASSLER 1838, Clausilia rugosa; Icon. Land- u. Sussw.-Moll,, (1) 2 (1/2): 23, T. 34
F. 487 = ?

gallica BOURGUIGNAT 1877, Clausilia; Ann. Sci. nat., (6) 6 (2): 21 [non ROSSMASSLER] = d.
dubia.

gallica WesTeRLUND 1878, Clausilia rugosa var.; Mon. Claus.: 136 [non ROSSMASSLER nec
BOURGUIGNAT] = 7. reboudii?

garbetica BoUrRGUIGNAT 1877, Clausilia pyrenaica var.; Ann. Sci. nat., (6) 6 (2): 13 = b.
abietina.

geretica BOURGUIGNAT 1877, Clausilia gallica var.; Ann. Sci. nat., (6) 6 (2): 23 = d. dubia.

girathroa BOURGUIGNAT 1877, Clausilia; Ann. Sci. nat., (6) 6 (2): 48 = r. parvula.

glyca BOURGUIGNAT 1877, Clausilia gracilis var.; Ann. Sci. nat., (6) 6 (2): 32 = b. bidentata.

greixensis FAGOT 1905, Clausilia; Butl, Inst. catal. Hist. nat. (Barcelona), 5 (9): 140 = b.
abietina?

guebbardi Caziot 1910, Clausilia crenulata var.; FEtude moll. terr. fluv. Monaco: 353, T. 9
F. 1,8 = b. crenulata.

hypochra CouTacNE 1886, Clausilia; Ann. Malac., 2: 230 = r. reboudii.

isseli A. & G. B. ViLra 1868, Clausilia; Bull. malac. ital., 1 (3): 37, T. 3 F. 1-4 = b. crenulata.

jurensis COUTAGNE 1886, Clausilia; Ann. Malac., 2: 232 = b. bidentata.

laevior BOURGUIGNAT 1877, Clausilia druidica var.; Ann. Sci. nat., (6) 6 (2): 15 = b. abietina.

lamalouensis LETOURNEUX 1877, Clausilia; Rev. Mag. Zool., (3) 5: 346 = . lamalouensis.

llavorsiana Facot 1884, Clausilia; Ann. Malac., 2: 186 = b. abietina?

lunensis STEFaNI 1881, Clansilia; Bull. Soc. malac. ital., 7: 59 = r. pinii.

lusitanica BOURGUIGNAT 1876, Clausilia; Spec. noviss. moll. Europ.: 27 = b. moniziana.

maceana BOURGUIGNAT 1869, Clausilia; Descr. esp. nouv. moll. terr. Alpes-Maritimes: 12 =
b. crenulata.

macranaexis BOURGUIGNAT 1877, Clausilia dupwyana var.; Ann. Sci. nat., (6) 6 (2): 21 = d.
dubia.

magdalenica SALVANA 1887, Clausilia; Crén. Cient. Barcelona, 10: 140 = r. magdalenica.

mamillata BOURGUIGNAT 1877, Clausilia; Ann. Sci. nat., (6) 6 (2): 10 = b. abietina.

micratracta BOURGUIGNAT 1877, Clausilia; Ann. Sci. nat., (6) 6 (2): 30 = r. parvula.

microlena BOURGUIGNAT 1877, Clausilia; Ann. Sci. nat., (6) 6 (2): 52 = r. reboudii.

minor CHARPENTIER 1852, Clausilia rugosa var.; J. de Conch., 3: 391 [non auct.] = r.
lamalounensis.

minor A.ScHMIDT 1857, Clausilia rugosa var.; Krit. Gr. europ. Claus.: 44 T. 11 F. 201, T. 6
F. 104-107 [non auct.] = r. provincialis.

modesta MoQUIN-TANDON 1856, Clausilia perversa var.; Hist. nat. moll. terr. fluv. France, 2:
332, T. 24 F. 25 [non ROSSMASSLER] = ?

moitessieri BOURGUIGNAT 1877, Clausilia; Ann. Sci. nat., (6) 6 (2): 42 = r. rugosa.
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moniziana LOwE 1852, Clausilia; Ann. Mag. nat. Hist., (2) 9: 278 = b. moniziana.

nana KGsTER 1857, Clausilia; M.CH.Conch.Cab., (2) 1 (14): 156, T. 17 F. 27-29 [non
ScHovrTz] = 7. reboudii.

nansoutyana BOURGUIGNAT 1877, Clausilia; Ann. Sci. nat., (6) 6 (2): 24 = d. dubia.

nantuacina BOURGUIGNAT 1877, Clausilia; Ann. Sci. nat., (6) 6 (2): 39 = r. belonidea.

obscura MoQUIN-TANDON 1856, Clausilia nigricans var.; Hist. nat. moll. terr. fluv. France, 2:
334 [non CHARPENTIER] = b. bidentata.

oreinos KAUFEL 1929, Clausilia rugosa pyrenaica; Senckenbergiana, 11: 20, Abb. 5-6 = b.
abietina.

orophila BOURGUIGNAT 1877, Clausilia penchinati var.; Ann. Sci. nat., (6) 6 (2): 45 = b.
abietina.

pecchiolii STEFANI 1879, Clausilia; Bull. Soc. malac. ital., 5: 43 = r. pinii.

pegorarii POLLONERA 1885, Clansilia; Atti r. Acad. Sci. Torino, 20 (5): 693 = r. parvula.

penchinati BOURGUIGNAT 1876, Clausilia; Spec. noviss. moll. Europ.: 30 = r. penchinati.

perexilis ,FAGOT* BOURGUIGNAT 1877, Clausilia; Ann. Sci. nat., (6) 6 (2): 11 = r. reboudsi.

pinit WESTERLUND 1878, Clausilia rugosa var.; Mon. Claus.: 136 = 7. pinii.

plenrasthena BOURGUIGNAT 1877, Clausilia; Ann. Sci. nat., (6) 6 (2): 37 = r. reboudii.

provincialis COUTAGNE 1886, Clausilia; Ann. Malac., 2: 233 = r. provincialis.

pumicata PALADILHE 1875, Clausilia; Ann. Sci. nat., (6) 2 (8): 2, T. 21 F. 7-10 = b. abietina.

pupoides MOQUIN-TANDON 1856, Clausilia nigricans var.; Hist. nat. moll. terr. fluv. France, 2:
335 [non Srix] = d. dubia.

pyrenaica CHARPENTIER 1852, Clausilia rugosa var.; J. de Conch., 3: 391 = b. abietina.

queyrasiana COUTAGNE 1886, Clausilia; Ann. Malac., 2: 229 = d. dubia.

reboudii Dupuy 1850, Clausilia; Hist. nat. moll. terr. d’eau douce France, 4: 356, T. 18 F. 3-4
= r. reboudii.

rhytina WESTERLUND 1886, Clausilia cruciata var.; Nachtr. Fauna Binnenconch., 1: 7 = 4.
dubia.

rugosa DRAPARNAUD 1801, Pupa; Tabl. moll. terr. fluv. France: 63 bzw. 1805, Clausilia; Hist.
nat. moll. terr. fluv. France: 73, T. 4 F. 19-20.

rupestris BOURGUIGNAT 1877, Clausilia obtusa var.; Ann. Sci. nat,, (6) 6 (2): 27 [non
L. PreIFFER] = b. abietina.

rupicola MOQUIN-TANDON 1856, Clausilia perversa var.; Hist. nat. moll. terr. fluv. France, 2:
332, T. 24 F. 27 [non MORTILLET] = ?

saintsimonis BOURGUIGNAT 1877, Clausilia; Ann. Sci. nat., (6) 6 (2): 3 = b. abietina.

saxorum BOURGUIGNAT 1877, Clausilia pumicata var.; Ann. Sci. nat., (6) 6 (2): 17 = b.
abietina.

subuliformis ,CHARPENTIER® KUSTER 1853, Clausilia; M. CH. Conch. Cab., (2) 1 (14): 147,
T. 16 F. 13-17 = b. moniziana.

vauclusensis COUTAGNE 1881, Clausilia; Ann. Soc. linn. Lyon, (NS) 28: 38 (sep.) = r.
reboudi.

velaviana BOURGUIGNAT 1877, Clausilia; Ann. Sci. nat., (6) 6 (2): 36 = r. rugosa.

ventrosa BOURGUIGNAT 1877, Clausilia obtusa var.; Ann. Sci. nat., (6) 6 (2): 28 = b. bidentata.

vosgesiaca BOURGUIGNAT 1877, Clausilia dubia var.; Ann. Sci. nat., (6) 6 (2): 20 = d. dubia.

ylora BOURGUIGNAT 1877, Clausilia; Ann. Sci. nat., (6) 6 (2): 17 = d. dubia.
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Zusammenfassung.

In dieser Arbeit wird die Gattung Clausilia. DRAPARNAUD, speziell die Arten in SW-
Europa (Frankreich, Iberische Halbinsel, Piemont, Apenninen-Halbinsel), revidiert und
damit das seit langem bestehende Clausilia rugosa-Problem geldst. In Teil I wird die
Geschichte dieses Problems von der Beschreibung der rugosa durch DRAPARNAUD bis heute
dargestellt. Es wird gezeigt, daft, abgesehen von dem durch die ,Nouvelle Ecole erzeugten
nomenklatorischen Chaos, die Hauptursache dieses Problems in der permanenten Vermen-
gung bzw. Verwechslung der Arten rugosa und bidentata lag. In Teil II wird das System der
Gattung revidiert und deren Phylogenese rekonstruiert. Die Gattung (abgesehen vom Subge-
nus Strobeliella H. Norpsieck) besteht aus finf Arten: rugosa DRAPARNAUD, der parvula
FErussac und pinii WesTERLUND als Unterarten zugeordnet werden miissen, bidentata
STROM, cruciata STUDER, pumila C.PreIFreR und dubia DrRaPARNAUD. Von diesen Arten
werden gehause- und genitalmorphologische Diagnosen gegeben; zusitzlich werden Angaben
zu Verbreitung und Biotop gemacht. Die Arten werden auf zwei Untergattungen verteilt,
Clausilia (Andraea) L. PrEIFFER mit dubia und C. (Clausilia) mit den ubrigen Arten. Die
plesio- und apomorphen Merkmale der Arten werden ermittelt, und mit ihrer Hilfe wird deren
Phylogenese rekonstruiert. In Teil III werden die Arten SW-Europas, besonders rugosa,
bidentata und cruciata, genauer beschrieben. Diese Arten werden in Unterarten gegliedert,
deren Diagnose und Verbreitung angegeben werden. Die bisher beschriebenen Taxa, darunter
die zahlreichen der ,Nouvelle Ecole“, werden den betreffenden Unterarten zugeordnet. Die
rugosa des Untersuchungsgebiets wird in die Unterarten 7. rugosa (mit mikrogeographischer
Rasse 7. andusiensis COUTAGNE), 7. lamalounensis LETOURNEUX, 7. belonidea BOURGUIGNAT, 7.
reboudii Dupuy (mit r. provincialis COUTAGNE), r. parvula FERUSSAC, 7. penchinati BOUR-
GUIGNAT (mit r. magdalenica SALVANA) und 7. piniz WESTERLUND, die bidentata des Untersu-
chungsgebiets in die Unterarten b. bidentata, b. abietina Duruvy, b. moniziana Lowe und b.
crenulata Risso und die cruciata des Untersuchungsgebiets in die Unterarten ¢. pedemontana
n. subsp. (Locus typicus: Piemont, Viu) und c. cruciata (mit c. amiatae MARTENS) gegliedert.
Mit Hilfe der fossilen Formen des europiischen Plio- und Pleistozins, die sich ausnahmslos
den rezenten Arten zuordnen bzw. anschlieflen lassen, wird die Evolution der genannten
Arten bis zu ihren pliozinen Stammarten zuriickverfolgt. In diesem Zusammenhang werden
die folgenden fossilen Taxa der Gattung neu beschrieben: Clausilia (C.) rugosa antiguitatis n.
subsp. (Locus typicus und Stratum typicum: Niederdsterreich, Radlbrunn, Grenze Plio-
Pleistozin) und C. (C.) stranzendorfensis n. sp. (Niederosterreich, Stranzendorf A, Oberplio-
zin). Von besonderem Interesse ist die Evolution der rugosa, die eine noch im Gange
befindliche Artumwandlung darstellt.

Summary.

In this paper the genus Clausilia DRAPARNAUD, with special regard to the species in
southwest Europe (France, Iberian peninsula, Piedmont, Apenninan peninsula) is revised, and
thereby the long-standing Clausilia rugosa problem is solved. In the first part the history of
this problem from the description of r#gosa by DraPARNAUD until today is described. It is
shown that, apart from the nomenclatural chaos produced by the “Nouvelle Ecole”, the
problem originated mainly from the permanent mingling resp. confounding of the species
rugosa and bidentata. In the second part the system of the genus is revised, and the phylogeny
of the species belonging to is reconstructed. The genus (except for the subgenus Strobeliella
H. Norpsigck) contains five species: r#gosa DRAPARNAUD, with which parvula FErussac and
pinti WESTERLUND must be classified as subspecies, bidentata STROM, cruciata STUDER, pumila
C. PreIFpER, and dubia DRAPARNAUD. The diagnoses of these species based on shell and
genital morphology are given; information on their distribution and biotope is added. The
species are divided among two subgenera: Clausilia (Andraea) L. PFEIFFER including dubia
and C. (Clausilia) including the other species. The plesiomorphous and apomorphous

167



characters of the species are ascertained, and by means of them their phylogeny is recon-
structed. In the third part the species of southwest Europe, especially rugosa, bidentata and
cruciata, are described in detail. These species are divided into subspecies the diagnoses and
distribution of which are given. The taxa which were described until now, among them the
numerous ones of the “Nouvelle Ecole”, are synonymized with the respective subspecies. The
rugosa of the region concerned is divided into the subspecies r. rugosa (with microgeographical
race 7. andusiensis COUTAGNE), 1. lamalouensis LETOURNEUX, . belonidea BOURGUIGNAT, 7.
reboudii Duruy (with r. provincialis COUTAGNE), r. parvula FERUSSAC, r. penchinati
BOURGUIGNAT (with 7. magdalenica SALVANA), and r. pinii WESTERLUND, the bidentata of this
region into the subspecies b. bidentata, b. abietina Dupuy, b. moniziana Lowe and b.
crenulata Risso, and the cruciata of this region into the subspecies c. pedemontana n. subsp.
(Locus typicus: Piedmont, Vit) and c. cruciata (with c. amiatae MARTENS). By means of the
examined fossil forms of the European Plio- and Pleistocene which can be classified with resp.
joined to the Recent species without exception the evolution of these species is traced back to
the Pliocene stem species. In this connection the following two fossil taxa are described as
new: Clausilia (C.) rugosa antiguitatis n. subsp. (Locus typicus and stratum typicum: Lower
Austria, Radlbrunn, Plio-Pleistocene limit) and C. (C.) stranzendorfensis n. sp. (Lower
Austria, Stranzendorf A, Upper Pliocene). Of special interest is the evolution of the species
rugosa, which represents a species transformation being still in progress.
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Nachtrag.

Wihrend der Drucklegung dieser Arbeit erschien eine Arbeit von HoLyosak &
Seppon (1988), die dem Titel nach etwa das gleiche Thema hat. Es handelt sich
allerdings nicht um eine Revision, da die Autoren (wie sie selbst zugeben) nicht den
Versuch machen, die zahlreichen beschriebenen Taxa der Gruppe zu identifizieren
und den verschiedenen Arten zuzuordnen. Die Arbeit enthalt eine Fille von
Informationen, besonders zu Clausilia bidentata, und hat im Prinzip das gleiche
Ergebnis wie die vorliegende Arbeit; sie bedarf jedoch kritischer Anmerkungen, die
in folgenden Punkten zusammengefallt sind: 1) Gehdusemorphologie: Von den
Gehiusemerkmalen werden nur Gréfie, Gestalt und Rippung verwendet; die artun-
terscheidenden Merkmale des Clausiliars werden nicht beriicksichtigt (: 59-61). Die
Hypothese, daff die Rippendichte bei bidentata rein 6kologisch (modifikatorisch)
bestimmt sein soll, bei rugosa aber nicht (: 61), erscheint unwahrscheinlich. 2)
Genitalmorphologie: Von den Merkmalen der Ausfithrgange wird nur die Linge der
Schleife der minnlichen Endwege benutzt, die tbrigen Merkmale nicht (: 56-57,
Fig.1). Die Teile der miannlichen Ausfiihrginge werden falsch homologisiert; als
Epiphallus bezeichnen die Autoren den Teil, der einen grofien Teil des Vas deferens,
den Epiphallus und einen Teil des Penis umfafit. 3) Artsystematik: Die Untergliede-
rung der Arten beschrankt sich auf die von rugosa in r. rugosa und r. parvula; b.
crenulata, r. pinii und 7. andusiensis werden als weitere mogliche Unterarten genannt
(: 63-65, Taf. 5). Die r. rugosa der Autoren enthilt also neben der Nominatrasse, der
Ubergangsrasse r. lamalouensis und mehreren Kleinrassen auch r. penchinati, 7.
reboudii und r. pinii; die . rugosa von Anduze wird als andusiensis fehlgedeutet. Die
b. moniziana wird iiberhaupt nicht erwihnt. 4) Gattungssystematik: Die Abtren-
nung der Untergattung Strobeliella wird abgelehnt, die der mit dieser nahe ver-
wandten Gattung Neostyriaca dagegen angenommen (: 66). Die Argumentation zu
Strobeliella ist auflerdem hinfillig, weil die Begrindung der Abtrennung falsch
wiedergegeben wird. 5) Kopulationsbiologie: Der aus fehlender Beobachtung der
Kopulation und fehlendem Polymorphismus bei einigen Enzymen gezogene Schluf§
auf Selbstbefruchtung (: 62) erscheint voreilig. Die Kopulation bei Clausilia kommt
nach meinen Beobachtungen ebenso hiufig vor wie bei anderen Clausiliidae, 1st aber
von kurzer Dauer (daher die seltene Beobachtung); die Art der Kopulation (Bildung
eines Spermafadens, einseitig, Ausstillpung der Vagina bei dem als Weibchen
fungierenden Tier) macht den eigentiimlichen Bau der minnlichen Endwege ver-
stindlich (H. Norpsieck unverdff.).

Hovryosak, D.T. & Sebpon, M. B. (1988): Systematics and biogeography of some western
European Clausilia (Gastropoda: Clausiliidae). — J. Conch., 33: 55-80, Taf. 5.
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Erklirungen zu Tafel 1.

Phot. Senckenberg-Museum (R. ALBERT).
Vergr. Gehiuse 5/1, Nacken 8/1.

Clausilia (C.) rugosa rugosa (DRAPARNAUD).
Montpellier [Slg. O. BOETTGER ex Duruy, SMF 131315a].

Clausilia (C.) rugosa rugosa (DRAPARNAUD).
Bagnols-sur-Céze [Slg. JETsCHIN ex MARGIER, SMF 87658a].

Clausilia (C.) rugosa andusiensis COUTAGNE.
Anduze bei Alés [ex H. Norpsieck, SMF 307773].

Clausilia (C.) rugosa lamalouensis LETOURNEUX.
Lamalou-les-Bains bei Bédarieux [ex H. NorpsIECK, SMF 307774].

Clausilia (C.) rugosa belonidea BOURGUIGNAT.
Sassenage bei Grenoble [Slg. O. BOETTGER ex GoLDFuss, SMF 129162a).

Clausilia (C.) rugosa reboudii DUPUY.
Saint-Marcellin [Slg. O. BOETTGER ex Dupuy, Syntypus? SMF 129559a].

Clausilia (C.) rugosa provincialis COUTAGNE.
Saignon bei Apt [ex H. Norbsieck, SMF 307775].

Clausilia (C.) rugosa penchinati BOURGUIGNAT.
Gerona [Slg. JeTscHIN ex DE CHIa, SMF 86207a].

Clausilia (C.) rugosa penchinati BOURGUIGNAT.
Sarria bei Barcelona [Slg. JETSCHIN ex BoriLr, SMF 86208a].
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14.

15.

16.

17.

18.

Erklirungen zu Tafel 2.

Phot. Senckenberg-Museum (R. ALBERT).
Vergr. Gehiuse 5/1, Nacken 8/1.

Clausilia (C.) rugosa magdalenica SALVANA.
Pla Traver bei Olot [Slg. Haas ex RosaLs, SMF 131404a].

Clausilia (C.) rugosa pinii WESTERLUND.
Castel del Piano [Slg. O. BoETTGER, SMF 129627a).

Clausilia (C.) bidentata abietina Dupuy.
Cauterets bei Lourdes [Slg. RossMASSLER ex Dupuy, Syntypus? SMF 307780a].

Clausilia (C.) bidentata abietina Dupuy.
Vicdessos bei Tarascon-sur-Ariége [Slg. ROSsMASSLER ex CHARPENTIER, Syntypus
pyrenaica CHARPENTIER?, SMF 131398].

Clausilia (C.) bidentata abietina Dupuy.
Brest [Slg. JETsCHIN ex Bavay, SMF 86218a].

Clausilia (C.) bidentata moniziana LowE.
Coimbra [Slg. O. BOETTGER ex BarBoza DU BocaGe, SMF 131249].

Clausilia (C.) bidentata crenulata Risso.
Nizza [Slg. JerscHIN ex CazioT, SMF 86194a).

Clausilia (C.) cruciata pedemontana n. subsp.
Viu bei Lanzo Torinese [ex H. Norpsieck, Holotypus SMF 307771].

Clausilia (C.) cruciata amiatae MARTENS.
M. Amiata [Slg. O. BoETTGER ex PauLucct, SMF 130694a].
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19.

20.

21.

22.

23.

24.

25.

26.

Erklarungen zu Tafel 3.

Phot. Senckenberg-Museum (R. ALBERT).
Vergr. Gehause 5/1, Nacken 8/1.

Clausilia (C.) rugosa reboudii DUPUY.
Beynac bei Bergerac [ex Rirken, SMF 307776].

Clausilia (C.) bidentata bidentata (STROM).
Beynac bei Bergerac [ex R1pkEN, SMF 307777).

Clausilia (C.) rugosa rugosa (DRAPARNAUD).
Pont-du-Gard bei Remoulins [ex H. Norpsieck, SMF 307778].

Clausilia (C.) bidentata abietina Duruy.
Pont-du-Gard bei Remoulins [ex H. Norpsieck, SMF 307779].

Clausilia (C.) rugosa penchinati BOURGUIGNAT.
Montserrat [Slg. JAECKEL ex ArTiMIRA, SMF 201739a].

Clausilia (C.) bidentata abietina Duruy.
Montserrat [Slg. JAECKEL ex ArTiMIRA, SMF 293246a].

Clausilia (C.) rugosa pinii WESTERLUND.

Zwischen Castel de] Piano und Seggiano [ex FAUER, SMF 174362a].

Clausilia (C.) cruciata cruciata (STUDER).

Zwischen Castel del Piano und Seggiano [ex FAUEr, SMF 288434a].
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