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Grundziige zur vergleichenden Morphologie des Genital-
systems der Schnecken, unter besonderer Beriicksichtigung
der Stylommatophora.
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Mit 10 Abbildungen.

Bis heute sind zu einer vergleichenden Morphologie des Genitalsystems der
Schnecken kaum Ansitze vorhanden, obwohl die Kenntnis des Baues des
Genitalsystems zum Verstindnis der Fortpflanzungsbiologie und fiir die Syste-
matik von grofiter Bedeutung sind. Der Grund fiir diesen Mangel liegt vor
allem in der Tatsache, dafl die zwittrigen Schnecken eine grofle Vielfalt in der
Ausbildung des Genitalsystems zeigen, die z.T. dazu fiihrte, dafl von einer
Homologisierung der verschiedenen Teile des Genitalsystems bei den verschiede-
nen Formen ganz abgesehen wurde. Die vorgelegte Arbeit ist als Versuch zu
werten, das dem Autor Bekannte iiber den Bau des Genitalsystems in ein
Grundschema einzuordnen, das anschliefend Basis fiir weitere Arbeiten sein
kann. Die Arbeit macht nicht den Anspruch, Endgiiltiges in dieser Hinsicht zu
leisten, da sie sich auf im Verhiltnis zur Formenfiille wenige Untersuchungs-
ergebnisse stiitzen mufl, die zudem z. T. nicht in geniigender Klarheit dargestellt
sind. Vieles in dieser Arbeit muf} also Hypothese bleiben, bis mehr klar dar-
gelegte Ergebnisse griindlicher Untersuchungen vorliegen.

1. Allgemeines. Definitionen.

Das Genitalsystem!) ist die Gesamtheit der zur Fortpflanzung benutzten
Organe. Es besteht aus Keimdriise (Gonade) und Ausfiihrgingen (Gonodukte).

A. Bau der Gonade.

Die Gonade ist stets unpaar und findet sich im allgemeinen im hinteren Teil
des Eingeweidesackes nahe der Mitteldarmdriise oder in diese eingebettet. Thr
Aufbau ist gewdhnlich der einer verzweigten tubulésen Driise, deren Tubuli in
Sammelkanile miinden, die sich endlich im Gonodukt vereinigen (Abb. 12). In
der Gonade entstehen die Geschlechtszellen (Gameten) aus dem Keimepithel.

1) Die Lagebezeichnungen proximal und distal sind in dieser Arbeit von der Gonade
her gesehen.
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Das Organ kann Zyklen der Aktivitdit und Ruhe durchlaufen, die seinen
Umfang veridnderlich gestalten. Die Kerne des synzytialen Keimepithels werden
zu denen von Urgeschlechtszellen (Protogonien), die sich zu einer der beiden
Sorten von Geschlechtszellen entwickeln, Spermatogonien oder Oogonien bzw.
Oozyten. Neben den Geschlechtszellen entstehen aus dem Synzytium unge-
schlechtliche Begleitzellen, die Funktionen der Erndhrung und Phagozytose tiber-
nommen haben.

Abb. 1a-b. Schema des Baues der Gonade. — a) getrenntgeschlechtliche Gonade, b) Aus-
schnitt aus der zwittrigen Gonade.
Erkldarung der Abkiirzungen siehe Seite 141.

Die Gonade bringt nur eine (getrenntgeschlechtliche Gonade Abb. 1a) oder
beide Gametensorten (zwittrige Gonade Abb. 1b) hervor. Die Streptoneura sind
iberwiegend getrenntgeschlechtlich, gewisse Gruppen zwittrig; die Euthyneura
sind bis auf ganz wenige Ausnahmen (gewisse Acochlidiacea) Zwitter. Die
Zwitterdriise (Ovotestis) kann minnliche und weibliche Gameten in getrennten
Bereichen des Organs oder nebeneinander erzeugen; die Produktion beider
Gametensorten kann nacheinander oder gleichzeitig vonstatten gehen (sukzes-
siver oder simultaner Hermaphroditismus).

B. Bau des Gonodukts.

Die Gonade steht als Teil der sekundiren Leibeshthle (Célom) bei den
Schnecken (wie bei den iibrigen Mollusken) in enger Beziehung zu deren Deriva-
ten, d. h. zu Perikard und Nephridien. Als primire Gonodukte sind daher echte
Colomodukte (Verbindungen des Coloms zur Auflenwelt) zu bezeichnen, als
sekundire ektodermale Erginzungsbildungen im Anschlufl an die primiren.
Funktionell l4fit sich der Gonodukt in Leitungswege und Kopulationsorgane
gliedern.
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Abb. 2. Schema des Genitalsystems der
Urschnecke in Verbindung mit den iibrigen
Célomderivaten.

Bei den urspriinglichen Formen (z. B. Genitalsystem der hypothetischen Ur-
schnecke Abb. 2) ist der Gonodukt nur primirer Gonodukt, die Verldngerung
der Gonade, die in den (posttorsional) rechten Renoperikardialgang (Verbindung
von Perikard und zugehérigem Nephridium) miindet (gonadialer Gonodukt,
FrETTER 1946). Die Geschlechtsprodukte werden durch das zugehdrige Nephri-
dium nach auflen gefiithrt. Bei den evoluierten Formen wird dieses Nephridium
reduziert und dem Gonodukt einverleibt, so dafl als zweiter Abschnitt des
primdren Gonodukts ein renaler Gonodukt (FRETTER 1946) erscheint (vgl.
Abb. 3). Z.T. ist als Rest des Renoperikardialganges ein Gonoperikardialgang

Sr

Abb. 3a-b. Schema des Genitalsystems der Streptoneura. — a) minnliches, b) weibliches
Genitalsystem.
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(Verbindung von Perikard und Gonodukt) erhalten. Im minnlichen Geschlecht
dient ein Teil des primiren Gonodukts als Speicherorgan fiir Eigenspermien
(Vesicula seminalis).

Der sekundire Gonodukt (Abb. 3a-b) stellt ein ektodermales Anhangsgebilde
dar, das der Mantelhdhle bzw. dem Kopffufl angehdrt (pallialer Gonodukt nach
FRETTER 1946, soweit der Mantelhohle, cephalopodialer G., soweit dem Kopf-
full angehdrig). Die funktionelle Gliederung ergibt:

1) driisige Abschnitte, die die Eihiillen bilden, im weiblichen Gonodukt,

2) driisige Abschnitte, die eine Samenfliissigkeit bilden, im minnlichen Gonodukt,
3) Sammelbehilter fiir Fremdsperma als Anhangsorgan am weiblichen Gonodukt,
4) Kopulationsorgane fiir beide Geschlechter.

Die ersten drei sind Teile des pallialen Abschnitts, letztere konnen der
Mantelhdhle und dem Kopffufl angehdren.

Der driisige Abschnitt, der die Eihiillen herstellt, bildet den grofiten Teil
des pallialen Ovidukts (, Uterus® und ,Ootype“ der Literatur) und setzt sich aus
Gonodukt und zugehdrigem Driisengewebe zusammen, das aus epithelialen oder
subepithelialen Driisenzellen besteht; die Oberfliche des Driisengewebes kann
durch Finfaltung und Tubulibildung vergroflert werden. Im allgemeinen lassen
sich zwei verschiedene Abschnitte des Driisengewebes unterscheiden: proximal
eine Eiweifldriise, die das Nihreiweif} produziert, in dem die Eizelle schwimmt,
und distal eine Nidamentaldriise, die die Hiillen um den in das Eiweifl gebetteten
Keim bildet. Die Eiweifldriise zeigt Neigung, sich vom Gonodukt zu sondern
und eine ihm anhingende selbstindige Driise zu bilden. Der palliale Ovidukt
zeigt im allgemeinen eine Zweiteilung in eiausfithrendes (ovipares) Lumen und
spermaeinfiihrende (vaginale) Rinne, die zum Sammelbehilter fiir Fremdsperma
fiihrt. Bei viviparen Formen wird der distale Teil des pallialen Ovidukts in
seinem oviparen Lumen durch Riickbildung des Driisenbelags zu einem diinn-
wandigen Brutraum (Uterus) umgebildet, in dem die Eier bis zum Ausschliipfen
junger Schneckchen festgehalten werden.

Der driisige Abschnitt des pallialen Vas deferens (Prostata), der die Samen-
fliissigkeit bildet, ist den Eihiillendriisen homolog (vgl. Abb. 3a-b) und entspricht
daher in Aufbau und Lage diesem Komplex. Die Prostata bleibt meist ein
einheitliches Gebilde und 16st sich selten vom Vas deferens, um eine diesem
anhingende selbstindige Driise zu bilden.

Der Sammelbehilter fiir Fremdsperma am pallialen Ovidukt ist als Recepta-
culum seminis zu bezeichnen (dieser Name darf nicht auf die spiter zu be-
sprechende Bursa copulatrix angewendet werden!). Es hat die Funktion, fremdes
Sperma zu speichern, damit dieses jederzeit zur Besamung der Eier verwendet
werden kann. Die Receptacula sind einfache oder gegliederte Aussackungen im
Bereich der Eiweifidriise; hier und weiter oberhalb findet gewdhnlich die innere
Besamung statt. Die Spermien in dem Behilter finden sich vielfach geordnet,
mit den Kopfen dem Epithel zugewandt, was auf Nihrfunktion des letzteren
deutet. Auch phagozytire Funktion kann z.T. nachgewiesen werden (z.B.
Bithynia, besonders bei den Stenoglossa, bei denen das Receptaculum als sog.
»braune Driise“ ausgebildet ist).

Die Kopulationsorgane sind im minnlichen Geschlecht als Penis und An-
hangsorgane, im weiblichen als Vagina und Anhangsorgane zu bezeichnen.
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a) minnliche Kopulationsorgane:

An das palliale Vas deferens schliefit sich meist ein offenes oder geschlossenes
Vas deferens an, das dem Kopffuff angehdrt (das offene Vas deferens als Samen-
rinne bezeichnet, stellt die urspriinglichere Ausbildungsform dar). Es fijhrt zum
minnlichen Begattungsorgan, dem Penis (Abb. 4), der verschiedene Anhangs-
organe tragen kann, im allgemeinen eine kegelférmige Ausstiilpung des Kopf-
fufles (Abb. 4a), die das Vas deferens verlingert. Dieses zieht auflen am Penis
entlang, wenn es offen ist (Samenrinne), oder durchbohrt ihn, wenn es geschlos-
sen ist. Bei den Euthyneura wird der Penis einziehbar, wobei sich ein Teil der
umgebenden Korperdecke einstiilpt und eine Penisscheide bildet (Abb. 4b). Im
weiteren Verlauf der Phylogenese kann sich der Penis selbst zuriidkbilden
(Abb. 4c). Zur Befestigung im weiblichen Gonodukt werden Haftorgane, bei
den Euthyneura in Zusammenhang mit dem Ubergang zu wechselseitiger Kopu-
lation Kopulationshilfsorgane ausgebildet (Abb. 4d). Besondere Anhangsorgane
des minnlichen Gonodukts sind bei Ubertragung des Spermas in Spermatophoren
notwendig (Bspl Epiphallus und Flagellum bei den Stylommatophora, Abb. 4c).
Allgemein ist zu sagen, dafl die Funktion der meisten Anhangsorgane des
minnlichen Kopulationsorgans noch unbekannt ist.
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Abb. 4a-d. Schemata des minnlichen Kopulationsorgans. — a) Penis der Streptoneura,

b) Penis und Penisscheide der Euthyneura, c¢) Penisscheide und Spermatophoren-
Bildungsorgane der Stylommatophora, d) Grundschema des Kopulationshilfsorgans.

b) weibliche Kopulationsorgane:

Das weibliche Kopulationsorgan nimmt das mannliche wihrend der Begat-
tung auf. In dieser Arbeit werden auch die das Fremdsperma aufwirtsleitenden
Gonoduktabschnitte dazu gerechnet, da fiir die meisten Formen noch festzustel-
len ist, wie weit der Penis in den weiblichen Gonodukt vordringt. Diese
treten in zwei Formen auf: entweder dient ein Teil des pallialen Ovidukts als
vaginale Rinne (Monaulie des pallialen Ovidukts Abb. 3b) oder es besteht eine
gesonderte Vagina neben einem Ovidukt (Diaulie des pallialen Ovidukts Abb. 5).
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Am distalen Ende fiihrt die vaginale Rinne bzw. die Vagina zu einer blasen-
férmigen Ausstiilpung des pallialen Ovidukts, der Bursa copulatrix, die sekreto-
rische und phagozytire Funktionen hat. Die Bursa nimmt bei oder nach der
Kopulation den grofiten Teil des Fremdspermas auf (die Spermatophore, wenn
eine solche gebildet wird); sie resorbiert den nicht zur Besamung bendtigten
Teil. Der distal an die Nidamentaldriise anschliefende driisenfreie Teil des
pallialen Ovidukts, an dem die Bursa ansitzt, ist als Vestibulum zu bezeichnen.
Er verlingert sich bei den Euthyneura zu einem als Vagina bezeichneten Ab-
schnitt des weiblichen Gonodukts, der aber nur z. T. der Vagina des diaulen
pallialen Ovidukts homolog ist (nur dem Abschnitt Bursa-Kopulationssffnung).

Abb. 5. Diaulie des pallialen Ovidukts bei Streptoneura. g

C. Der Gonodukt der Zwitter.

Der Gonodukt der zwittrigen Schnecken (Abb. 6) besteht aus zwittrigen,
weiblichen und minnlichen Abschnitten. Der proximale Teil des Gonodukts, der
dem gonadialen und renalen Abschnitt der getrenntgeschlechtlichen Formen
homolog ist, ist einfach, also zwittrig (Zwittergang, Ductus hermaphroditicus).
Der palliale und cephalopodiale Anteil des Gonodukts dagegen zeigtselbstindige
minnliche bzw. weibliche Leitungswege und Kopulationsorgane; der palliale
Abschnitt ist als Spermovidukt zu bezeichnen, wenn die Lumina der Leitungs-
wege beider Geschlechter nicht voneinander isoliert sind.

Die Gonodukte der Zwitter werden meist (seit PELSENEER 1896 vorallem
FRETTER 1946) mit den weiblichen Gonodukten der Streptoneura homologisiert
und entsprechend phylogenetisch von ihnen abgeleitet. Die Homologie griindet
sich auf die Zweiteilung des pallialen Ovidukts in vaginale Rinne und ovipares
Lumen, wobei die spermaeinfithrende Rinne zur spermaausfilhrenden des Zwit-
ters werden soll. Die Homologisierung eines Teillumens des pallialen Ovidukts
der getrenntgeschlechtlichen Schnecken mit dem pallialen Vas deferens der
Zwitter ist jedoch mit der Homologie des gesamten pallialen Ovidukts der
ersteren mit dem pallialen Vas deferens derselben, die durch die entsprechende
Entstehung bewiesen ist, unvereinbar. Abgesehen davon zeigt der Spermovidukt
zahlreicher untersuchter Euthyneura eine Dreiteilung seines Lumens in ovipares
Lumen, vaginale und spermaausfithrende Rinne (Bsple. Abb. 9a-b). Dement-
sprechend mufl eine kombinierte Ausbildung beider Gonodukte
im Zwitter angenommen werden (vgl. Abb. 6), wobei der proximale Gono-
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dukt einheitlich bleibt (Zwittergang) und die Aufspaltung in einen weiblichen
und einen minnlichen Gonodukt erst im pallialen Teil des Gonoduktes erscheint.
Wihrend bei simultanen Zwittern alle Teile des Gonodukts von Anfang an
gleichmifig ausgebildet werden, ist bei sukzessiven nur der Teil des Gonodukts
voll ausgebildet, der in der entsprechenden Phase gebraucht wird. Die Unter-
driickung des anderen Teils kann soweit gehen, daf} das betreffende Tier in der
minnlichen bzw. weiblichen Phase als rein minnlich bzw. weiblich angesehen
wird und seine Zwitternatur nur wihrend der Geschlechtsumstimmung zutage
tritt (scheinbare Getrenntgeschlechtlichkeit; weitgehende Unterdriickung der
andersgeschlechtlichen Abschnitte des Gonodukts z. B. bei den Pteropoda, MEi-
SENHEIMER 1905, fast vollkommene z. B. bei Crepidula, Giese 1915).

II. Allgemeines zur Phylogenese des Genitalsystems.

Genitalsystem der Streptoneura.

Im Verlauf der Phylogenese entwickelte sich das Genitalsystem von einer
Gonade mit kurzem einfachen Gonodukt zu einem kompliziert aufgebauten
Apparat, bei dem eine z. T. verwitrende Fiille von Anhangsorganen die Masse
der Gonade um ein Vielfaches iibersteigt.

Zum Verstindnis der Phylogenese sind folgende Grundvorginge der Ent-
wicklung besonders zu beachten:

a) der Ubergang von duflerer zu innerer Besamung und von singulirer Eiablage
zur Laichbildung unter Ausbildung zusitzlicher Eihiillen bei den Streptoneura,

b) die Seitwirts- und Riickwirtsverlagerung der MantelhShle im Zusammen-
hang mit der Detorsion und ihre gleichzeitige Riickbildung oder Verschluf§
bei den Euthyneura,
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c) der Ubergang von einseitiger zu wechselseitiger Kopulation bei den Zwittern,
d) der Ubergang zur Ubertragung des Spermas in Spermatophoren bei den
Stylommatophora.

Zu a) und c) ist folgendes zu sagen:

Die Fortpflanzung vieler Dinephridia (= Diotocardia mit zwei Nephridien)
vollzieht sich durch Zufere Besamung, wobei Eier und Sperma durch die
Nephridien in die Mantelhhle und weiter ins Meerwasser abgegeben werden.
Die Eier sind mit einer primiren Eihiille umgeben. Alle iibrigen Schnecken be-
sitzen innere Besamung und kénnen ihre Eier mit zusitzlichen Hiillen versehen
(von innen nach auflen: Nihreiweif}, Eischale, Laichmasse bzw. -hiille). Innere
Besamung und Ausbildung zusitzlicher Eihiillen sind Voraussetzung zum Ver-
lassen des Meeres. Innere Besamung bedeutet meist Kopulation, die Ausbildung
von Kopulationsorganen voraussetzt, wihrend die Bildung der zusdtzlichen
Eihiillen die von Eihiillendriisen erfordert.

Die Kopulation der getrenntgeschlechtlichen Schnecken ist durch Aktivitdt
des Minnchens und Passivitit des Weibchens gekennzeichnet. Die einseitige
Kopulation der Zwitter, die phylogenetisch iltere Form der Zwitterkopulation
(zwittrige Streptoneura, beschalte Opisthobranchia, Basommatophora), vollzieht
sich wie die Kopulation der getrenntgeschlechtlichen Schnecken; besondere Vor-
bereitungen zur Reizung des Partners (Liebesspiele) werden nicht getroffen. Die
wechselseitige Kopulation der Zwitter ist offenbar mehrmals parallel aus ein-
seitiger Kopulation entstanden (nackte Opisthobranchia, Systellommatophora,
Stylommatophora). Sie ist mit einleitendem Liebesspiel verkniipft, das beide
Partner zur gleichen Zeit in den erforderlichen Erregungszustand versetzt, durch
den gleichzeitige wechselseitige Kopulation erst méglich wird. Die Reizung des
Partners hat die Ausbildung von entsprechend wirksamen Apparaten zur Vor-
aussetzung: Bewaffnung der Kopulationsorgane und Ausbildung eines Kopula-
tionshilfsorgans, dessen besondere Funktion und Wirkungsweise jeweils fiir die
einzelne Form zu kliren ist (daher wurde der neutrale Ausdruck Kopulations-
hilfsorgan Ausdriicken wie Reizapparat oder gar Pfeildriise vorgezogen).

Die phylogenetisch iltesten Schnecken, die Dinephridia, besitzen ein Genital-
system, das dem hypothetischen, fiir die Urschnecke angenommenen (Abb. 2) bis
auf das Vorhandensein nur einer (der rechten) Gonade entspricht, die durch
einen Gonodukt in den Renoperikardialgang des rechten Nephridiums miindet.
Nimmt man an, dafl die bilateral-symmetrische Urschnecke auf beiden Seiten
je eine Gonade besafl, die durch ihren Gonodukt mit dem Renoperikardialgang
des entsprechenden Nephridiums verbunden war, so entspricht die eine Gonade
der Dinephridia der (posttorsional) rechten Gonade der Urschnecke und stellt
nicht ein Verschmelzungsprodukt beider Gonaden dar, was durch den einen
einfachen Gonodukt und seine alleinige Einmiindung in den rechten Renoperikar-
dialgang bewiesen wird.

Die evoluierten Streptoneura zeigen Hand in Hand mit dem Ubergang von
duflerer zu innerer Besamung und von singulirer Eiablage zur Laichbildung
unter Ausbildung zusitzlicher Fihiillen eine bedeutende Verlangerung des Gono-
dukts, die durch Einverleiben des rechten Nephridiums in den Gonodukt und
Anfiigen eines umfangreichen ektodermalen Anteils zustande kommt. Der Rest
des rechten Nephridiums findet sich im renalen Gonodukt wieder, wihrend sich
der Nephridialsack riickgebildet hat. Dieser Teil des Gonodukts zeigt (nur
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noch beim weiblichen Gonodukt) oft Verbindung zum Perikard in Form eines
Gonoperikardialganges, der dem Renoperikardialgang von der Einmiindung
des Gonodults bis zum Perikard bei den Dinephridia homolog ist. Beim Minn-
chen ist er z. T. durch einen dichten Bindegewebsstrang ersetzt; er muf} also im
weiblichen Genitalsystem irgendeine besondere Aufgabe haben. Bei den Zwittern
fehlt er immer.

Es sind keine Formen bekannt, deren renaler Gonodukt am Ende die
Geschlechtséfinung trigt, sondern bei allen wird ein pallialer Gonodukt ange-
fiigt (vgl. Abb. 3a-b). Dieser Gonoduktabschnitt i3t sich von einer Flimmer-
rinne am Mantelhshlendach, die beiderseits einen Driisenstreifen trigt (FRETTER
1946) bzw. von einem bis zum Mantelrand verlingerten driisigen Ureter
(Linke 1933) ableiten. Als Beweise werden angefiihrt:

a) die Tatsache, daf§ bei manchen weiblichen Dinephridia der kurze Ureter an
der Ausmiindung in die Mantelhdhle eine Driise trigt (z.B. Calliostoma),

b) der Aufbau des pallialen Gonodukts bei vielen Formen aus zwei driisigen
Hilften, die den Gonodukt umgeben und Dorsal- und Ventralseite diinn-
wandig lassen,

¢) das Vorkommen offener pallialer Gonodukte (offene Prostata bei Littorina
und Turritella, offener pallialer Ovidukt bei zahlreichen Formen), nach
FrETTER sekundir, z. T. als Anpassung an fehlende Kopulation aufzufassen.
Bei verschiedenen Gruppen bestehen zwei Offnungen des Gonodukts in die
Mantelhshle, neben dem distalen Genitalporus eine proximale Offnung im
Anfangsbereich des pallialen Gonodukts, z. T. an die Spitze eines kurzen
Ganges verlagert, die der urspriinglichen Genital6ffnung in die Mantelhdhle
entsprechen mag.

Wihrend der grofite Teil der hdheren Streptoneura einen monaulen pallialen
Ovidukt (Abb. 3b) besitzt, zeigen die Mononephridia (= Diotocardia mit einem
Nephridium) z.T. eine Verselbstindigung der vaginalen Rinne, so daff beim
Weibchen zwei palliale Gonodukte auftreten: der driisige Ovidukt und die
Vagina mit Bursa und Receptaculum, die sich proximal mit dem Ovidukt vet-
einigt (diauler pallialer Ovidukt, Abb. 5).

Zusammen mit der Ausbildung eines pallialen Gonodukts entsteht im minn-
lichen Geschlecht ein Kopulationsorgan mit zufithrender Samenrinne, die sekun-
ddr als geschlossenes Vas deferens ins Himoco! verlagert wird. Der Penis stellt
eine konische Verlingerung der Miindungspapille des Vas deferens neben dem
Tentakel (entsprechend der Windungsrichtung meist dem rechten) dar und kann
auf Grund seiner Innervierung durch das Pedalganglion als Bestandteil des
Fufles gelten. Andere Formen haben unabhingig davon mit Hilfe anderer
Korperteile einen Penis gebildet: z. B. Viviparus durch Umbildung des rechten
Tentakels, Ampullaria aus Teilen des Mantels. Der Penis ist z. T. durch An-
hangsorgane erginzt, die nicht mit dem Kopulationshilfsorgan der wechselseitig
kopulierenden Euthyneura zu vergleichen sind.

Das Genitalsystem der evoluierten Streptoneura (Abb. 3a-b) zeichnet sich
also im Gegensatz zu den Euthyneura aus:

a) durch das Vorhandensein eines Gonoperikardialganges bei vielen getrennt-
geschlechtlichen Formen,

131



b) durch den durchweg an das Mantelhshlendach gebundenen pallialen Gono-
dukt,

¢) durch das Verbleiben der weiblichen Genital5ffnung im Bereich der Mantel-
hohle, wihrend der minnliche Gonodukt weit nach vorn verlingert ist,

d) durch den nicht einziehbaren Penis,

e) durch das Fehlen von Kopulationshilfsorganen fiir wechselseitige Begattung.

III. Das Genitalsystem der Euthyneura.

Die Unterschiede des Genitalsystems der Euthyneura von dem der Strepto-
neura sind vorallem durch folgende Gegebenheiten bedingt:

a) Zwittrigkeit aller Euthyneura (bis auf wenige Ausnahmen bei den Acoch-
lidiacea),

b) die Verlagerung der Mantelhdhle nach rechts und riickwirts (Detorsion) und
ithre Riidkbildung oder Verschluf},

c) die Entwicklung von Kopulationshilfsorganen und das Zusammenlegen von
minnlicher und weiblicher Genitaléffnung bei Ubergang zu wechselseitiger
Kopulation,

d) die Umwandlung der minnlichen Endwege und der Bursa copulatrix bei der
Herstellung von Spermatophoren.

Die Zwitterdriise der Euthyneura (Abb. 1b) bildet die beiden Gametensorten
entweder nebeneinander (meiste Cephalaspidea, Anaspidea und Pulmonata)
oder in mehr oder weniger gesonderten Bereichen der Driise (Pteropoda, Nudi-
branchia, wenige Pulmonata, z. B. Siphonaria), wobei in der Regel die weib-
lichen Follikel peripher, die minnlichen zentral liegen. Die Gonodukte zeigen
kombinierte Ausbildung wie fiir die Zwitter allgemein angegeben (Abb. 6).
Dabei ergeben sich zwei Moglichkeiten:

1) Der palliale Gonodukt ist zweifach vorhanden, also als getrennter pallialer
Ovidukt und palliales Vas deferens, die einen gemeinsamen Zwittergang
(gonadialer und renaler Gonodukt) fortsetzen (Diaulie des pallialen Gono-
dukts, Abb. 7b) Der palliale Ovidukt weist wie bei den Streptoneura eine
Zweiteilung in ovipares Lumen und vaginale Rinne auf.

2) Der palliale Gonodukt ist einfach vorhanden, pallialer Ovidukt und palliales
Vas deferens sind zum Spermovidukt zusammengelegt, der den gemeinsamen
Zwittergang fortsetzt (Monaulie des pallialen Gonodukts, Abb.7a). Der
Spermovidukt weist demnach drei Lumina auf: ovipares Lumen, vaginale
Rinne und die dem pallialen Vas deferens homologe spermaausfithrende
Rinne.

Bisher wurden monaule Zwitter als Ursprungsformen der Euthyneura an-
genommen. PELSENEER (1896) und FRETTER (1946) leiteten den monaulen Zwit-
ter vom weiblichen Streptoneuren ab, wobei die vaginale Rinne des letzteren
zur spermaausfithrenden des ersteren werden sollte. Diese Homologisierung ist
wie schon gesagt unmdglich, da der gesamte palliale Ovidukt der Streptoneura
deren pallialem Vas deferens entspricht. Der monaule Zwitter besitzt primir
nicht zwei, sondern drei Lumina im Spermovidukt (Abb. 9), wie es die kombi-
nierte Ausbildung verlangt (gut untersuchte Beispiele: Cylichna (LEMCHE 1956),
Aplysia (EaLes 1921), Onchidella (FRETTER 1946), Clausiliidae (eigene Unter-
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suchungen, vgl. Abb. 9). Husenpick (1945) leitete den monaulen pallialen
Gonodukt von Amphibola und Siphonaria vom pallialen Vas deferens der
Streptoneura ab; fiir diese Ableitung gilt die gleiche Kritik wie fiir die vom
pallialen Ovidukt. Unter den Cephalaspidea, von denen alle iibrigen Euthyneura
abzuleiten sind, finden sich monaule und diaule Zwitter, ebenso unter den
Ellobiacea, die an der Basis der Pulmonata stehen. Da Monaulie mit einer
offenen Samenrinne, Diaulie immer mit einem geschlossenen Vas deferens zum
Penis verbunden ist, kann angenommen werden, daf} alle Euthyneura auf einen
monaulen Zwitter zuriickgehen, denn ein geschlossenes Vas deferens ist als
sekundir anzusehen, nach Versenkung ins Himocd! eine Riickentwicklung zur
offenen Samenrinne nicht mehr moglich. Trotz dieser Ableitung ist festzustellen,
dafl Acteon, das sich durch nicht einziehbaren Penis als urspriinglichster Ver-
treter der Cephalaspidea erweist, diaul ist, die hoheren Cephalaspidea dagegen
meist monaul sind. Acteon ist danach als frither Seitenzweig der Euthyneura-
Stammlinie anzusehen, ebenso die diaulen Ellobiacea.

Die Gonodukte der Euthyneura zeigen neben den beiden beschriebenen
Grundformen zwei weitere Ausbildungsmoglichkeiten. Beim semi-diaulen pal-
lialen Gonodukt (Abb.7¢) tritt die Aufzweigung in pallialen Ovidukt und
palliales Vas deferens zwischen proximalem und distalem Ende des pallialen
Gonodukts auf, so dafl trotz Diaulie ein Spermovidukt gebildet wird (der
Ausdruck semi-diaul ersetzt den Lanc’schen Ausdruck pseudomonaul, bei dem
noch Syntremie hinzukam). Auch diese Form findet sich bereits bei den Ellobia-
cea. Beim triaulen pallialen Gonodukt (Abb.7d) werden die beiden Lumina
des pallialen Ovidukts selbstindig (wie beim diaulen pallialen Ovidukt der
Streptoneura s.o0.), so dafl drei getrennte Gidnge entstehen: palliales Vas
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Abb. 7a-d. Monaulie, Diaulie, Semi-diaulie und Triaulie des pallialen Gonodukts. —
a) Monaulie, b) Diaulie, ¢} Semi-diaulie, d} Triaulie.
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deferens, Ovidukt und Vagina mit den Samenbehiltern. Diese Form ist fiir
verschiedene Gruppen der nackten Opisthobranchia typisch.

Nicht zu verwechseln mit Mon- oder Diaulie des pallialen Gonodukts sind
die Verhiltnisse der Geschlechtséffnungen, die voneinander getrennt sein oder
zusammenliegen kénnen (Abb. 8a-b). Zur Unterscheidung sollen dafiir die Be-
griffe diatrem und syntrem eingefiihrt werden. Diatremie (Abb. 8a) ist der
urspriingliche, Syntremie (Abb.8b) der auf mehreren parallelen Wegen im
Zusammenhang mit der Einfiihrung wechselseitiger Kopulation erworbene
sekundidre Zustand. Bei der Kombination von Triaulie des pallialen Gonodukts
mit Dia- und Syntremie sind mehrere verschiedene Ausbildungsformen méglich
(Nudibranchia s. u.).

Bei den Euthyneura besteht ebenso wie bei den zwittrigen Streptoneura
keine Verbindung des Zwittergangs mit dem Perikard als Gonoperikardialgang.
Das minnliche Element war hier bestimmend, ebenso wie in der Ausbildung
einer Vesicula seminalis, die aus einer einfachen Erweiterung des Zwitterganges
oder aus einem oder mehreren Blindsicken besteht (vorallem bei Opisthobranchia
hiufig als selbstindige Samenblase oder Ampulle). Eine Unterscheidung von
gonadialem und renalem Abschnitt des Zwitterganges ist bisher unsicher.

Wesentliche Fortschritte gegeniiber den Streptoneura erreichen die Euthyneura
durch die Verlegung des pallialen Gonodukts aus der Mantelhdhle, zu der sie

Vs
D
o #5 Rs Vag

vR Be
Ga oRNi

Abb. 8a-b. Dia- und Syntremie bei Euthyneura. — a) Diatremie, b) Syntremie.
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Abb. 9a-b. Spermovidukt quer (schematisch) bei a) Cylichna (nach LEmcHE 1956), b)
Clausiliidae (eig. Unters.).
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im Verlauf ihrer Entwidslung gezwungen werden. Die Mantelhthle verlagerte
sich nach seitwirts und riickwirts (Detorsion); bei den Opisthobranchia wurde
sie mehrfach mit Gehiuse und Mantel reduziert, wihrend sie bei den Pulmonata
zum Lungensack geschlossen wurde, der nur durch das Pneumostom mit der
Auflenwelt in Verbindung steht. Daraus ergibt sich:

a) Der Penis konnte im Ruhezustand nicht mehr in der Mantelhshle unterge-
bracht werden. Im Zusammenhang damit entwickelte sich ein einziehbarer
Penis, indem der diesen umgebende Bereich der Korperdecke ins Himocsl
versenkt wurde und eine Penisscheide bildete (Abb. 4b). Im weiteren Verlauf
der Entwicklung neigt der Penis zur Riidkbildung, bis er ganz von der
Penisscheide ersetzt wird (Abb. 4c). Bei den Euthyneura wird daher die
Penisscheide hiufig als Penis (z. B. bei den Stylommatophora), der eigentliche
Penis als Glans bezeichnet (z. B. Opisthobranchia und Basommatophora).
Die bei der Begattung ausgestiilpte Penisscheide wird z. T. mit Retraktor,
seltener auch mit Protraktoren versehen.

b) Der palliale Gonodukt wurde von der Decke der Mantelhhle herab und
weiter ins Himocdl verlagert. Die Losung von der Korperdecke brachte die
Mbglichkeit, die driisigen Teile des pallialen Gonodukts, besonders die
Nidamentaldriise, michtig zu entwickeln (wasserbewohnende Euthyneura).
Die Eiweifdriise sonderte sich wie schon bei manchen Streptoneura vom
Gonodukt, um eine selbstindige ihm anhingende Driise zu bilden. Am Treff-
punkt von Zwittergang, Ausfithrgang der Eiweifldriise und des Receptacu-
lums liegt die sog. Besamungskammer (,fertilization chamber®, ,carrefour®,
als morphologischer, nicht physiologischer Begriff aufzufassen, obwohl sie
bei mehreren Formen als Ort der Besamung nachgewiesen ist!). Die weibliche
Genitaloffnung wurde aus der Mantelhdhle heraus nach vorn verlagert, ent-
sprechend der weibliche Gonodukt nach vorn verlingert (Verlingerung des
Vestibulums zur sog. Vagina, Bemerkungen zur Homologie s. 0., Abb. 8a-b),
z.'T. bis zum minnlichen Porus. Die Bursa copulatrix erhielt z. T. einen
mehr oder weniger langen Stiel (Pedunculus).

Mit weiteren tiefgreifenden Anderungen im Bau des Genitalsystems der
Euthyneura sind Ubergang zu wechselseitiger Kopulation und Bildung von
Spermatophoren verbunden. Das erstere ging mit der Ausbildung von Kopula-
tionshilfsorganen und Zusammenlegen der Genitalpori (Syntremie, Abb. 8)
Hand in Hand. Die Bewaffnung des minnlichen Kopulationsorgans (Penis und
Penisscheide mit Haken und Dornen, Penis vielfach mit Stilett) wird durch
ein selbstindiges Hilfsorgan erginzt, das primir an der Penisscheide sitzt und
sich moglicherweise auf die Anhangsdriise der Penisscheide bei den Cephalaspidea
(»Prostata® der Literatur, hat nichts mit der pallialen Prostata zu tun) zuriick-
fithren l4flt. Das Organ hat folgenden Grundbauplan (Abb. 4d): eine Driise
miindet durch eine Papille in eine Papillenscheide, die den Kopulationsorganen
ansitzt; der Papille kann ein Stilett aufgesetzt sein. Im einzelnen ist das Organ
bei den verschiedenen Euthyneura sehr verschieden gestaltet, so dafl die Homo-
logie zweifelhaft ist. Zur Klirung der Homologiefrage ist nicht nur eine genaue
Untersuchung der Hilfsorgane méglichst vieler Euthyneura erforderlich, sondern
auch eine Klirung der Funktion bei den verschiedenen Formen wihrend der
Kopula. Vorerst mufl eine Homologie aus zwei Griinden angenommen werden:
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a) die Hilfsorgane haben gleichen Grundbauplan, b) sie ersetzen sich gegenseitig
bei den verschiedenen Formen, soweit sie nicht fehlen. Von Bedeutung ist
auflerdem die Beobachtung, dafl ein Uberwechseln des Hilfsorgans auf das
Geschlechtsatrium (gemeinsamer Endabschnitt des Gonodukts bei Syntremie)
und die Vagina (im Sinne von Vestibulum) nur bei Zusammenlegen der Genital-
dffinungen (Syntremie) vorkommt (Nudibranchia, Stylommatophora).

Die Herstellung von Spermatophoren (fast nur Stylommatophora, wenige
Opisthobranchia und Basommatophora) erfordert eine Umbildung der minn-
lichen Endwege sowie z.'T. der Bursa copulatrix. Der distale Teil des Vas
deferens wird zum Epiphallus umgestaltet (Verstirkung der Muscularis, Er-
weiterung des Lumens durch Einfaltung des Epithels, das driisig wird, also
Vergroflerung des Umfangs, vgl. Abb. 4c), der einen Anhang (Flagellum) er-
hilt. In Epiphallus und Flagellum entsteht die Spermatophore, die bei der
Begattung in die Bursa copulatrix iibertragen wird (die Bezeichnung von Blind-
sicken der Penisscheide als Flagellum bei Stylommatophora ist unzulissig!). Der
Pedunculus bildet meist eine Aussackung (Divertikel), die die Spermatophore
nach der Begattung aufnimmt (soweit bisher beobachtet, vgl. Abb. 10).

Der Bau des Genitalsystems der Euthyneura kann wie folgt zusammen-
fassend beschrieben werden: An die Zwitterdriise schliefit sich der Zwittergang
an, der in seinem mittleren Teil eine Vesicula seminalis bildet. Der Zwittergang
geht in den oder die pallialen Gonodukte iiber, wobei die beschriebenen Aus-
bildungsmdglichkeiten bestehen. Bei Diaulie des pallialen Gonodukts teilt sich
der Zwittergang am distalen Ende in Vas deferens und Ovidukt, der in die
Besamungskammer iibergeht. Bei Monaulie oder Semi-diaulie des pallialen
Gonodukts sind Beispiele bekannt, bei denen sich die gleiche Aufteilung voll-
zieht, das selbstindige Vas deferens sich aber anschliefend mit dem pallialen
Ovidukt wieder zum Spermovidukt vereinigt (Cylichna, LEmcHE 1956; Onchi-
della, FRETTER 1946), vielleicht ein Schritt zur Diaulie. Bei anderen monaulen
oder semi-diaulen Formen vsird in diesem Bereich kein selbstindiges Vas deferens
gebildet, sondern vom Ende des Zwittergangs bis zum Ende des Spermovidukts
wird das Sperma in einer spermaausfithrenden Rinne befordert.

Die beiden Lumina des pallialen Ovidukts schlieffen sich an die Besamungs-
kammer an. Die vaginale Rinne nimmt ihren Ursprung im Receptaculum
seminis, das als deutliche Blase (,,Spermatocyste“) ausgebildet oder reduziert
und mit der Besamungskammer vereinigt ist. Sie verliuft von letzterem bis zur
Bursa copulatrix (,,Spermatotheca®), die sich an das Vestibulum (verlingert als
Vagina bezeichnet) anschliefft. Bei Triaulie des pallialen Gonodukts ist die
vaginale Rinne als selbstindige Vagina vom Ovidukt abgetrennt (nur teilweise
dem Vestibulum homolog). Das ovipare Lumen geht vom Ausfithrgang der
Eiweil}driise aus. An diese schliefit sich die Nidamentaldriise an, deren Unter-
gliederung in verschiedene Abschnitte bei den Euthyneura wenig untersucht ist
(vgl. DuncaN 1960b).

Das palliale Vasdeferens bzw. die spermaausfiihrende Rinne hatals Anhangs-
driise die Prostata und fiihrt als Samenrinne (bei Monaulie) oder geschlossenes
Rohr (Diaulie und andere Formen) zum minnlichen Kopulationsorgan (Penis,
Penisscheide). Der Penis (Glans) kann riickgebildet werden. Als Anhangsorgane
der Penisscheidesind beiverschiedenen Gruppen eine Anhangsdriiselbzw. ein Kopu-
lationshilfsorgan, dessen Grundbauplan bereits beschrieben wurde, von Bedeutung.
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IV. Das Genitalsystem der Stylommatophora im Vergleich
mit den iibrigen Euthyneura.

Betrachtet man die einzelnen Gruppen im Vergleich, so ergibt sich folgendes:
Cephalaspidea und Anaspidea sowie die von diesen abgeleiteten Gruppen
(Thecosomata, Gymnosomata, Acochlidiacea) besitzen in der Mehrzahl einen
monaulen pallialen Gonodukt und entsprechend eine offene Samenrinne zum
Penis (Ausnahmen: fiir die Cephalaspidea Acteon, fiir die Thecosomata Cavo-
lina, wihrend von den wenigen bekannten Acochlidiacea Hedylopsis monaul,
Acochlidium diaul, Strubellia und Microhedyle getrenntgeschlechtlich sind). Die
Penisscheide der Cephalaspidea weist meist eine Anhangsdriise auf (,Prostata®).
Wieweit dieser der z. 'T. mit einem Stilett versehene Blindschlauch an der Penis-
scheide der pteropoden Gruppen sowie das stacheltragende Hilfsorgan an der
Penisscheide der Acochlidiacea entspricht, ist zu kliren.

Sacoglossa und Nudibranchia (Cramsers 1934, Pruvor-FoL 1960) zeigen
im Gegensatz zu den genannten Gruppen meist einen diaulen bzw. triaulen
pallialen Gonodukt und entsprechend ein geschlossenes Vas deferens zum Penis.
Fiir die Nudibranchia ist die Zusammenlegung zweier oder dreier Genitalgffnun-
gen in eine, also Ausbildung von Genitalatria, bezeichnend (Syntremie). Bei
Triaulie sind folgende Méoglichkeiten bekannt: 1) alle drei Offnungen im Atrium
vereinigt, 2) Vagina und Penisscheide zum Kopulationsatrium vereinigt, Ovidukt
bildet selbstéindige Eiablagesffnung, 3) Vagina und Ovidukt zum weiblichen
Atrium vereinigt, minnliche Offnung selbstiandig, 4) alle Offnungen selbstindig.
Bei den diaulen Formen knnen entsprechend zwei oder nur eine Genitaléffnung
vorhanden sein. Zwischen Di- und Triaulie vermitteln manche Doridacea, deren
Bursa und Receptaculum durch einen eigenen Gang verbunden sind. Der Penis
(Glans) kann erhalten sein oder fehlen. Bei manchen Doridacea ist an der
Penisscheide, am Atrium oder an der Vagina ein Kopulationshilfsorgan aus-
gebildet, dessen Homologie mit dem der iibrigen Euthyneura zu untersuchen
wire.

Onchidiacea und Soleolifera (zusammengefafit als Systellommatophora) sind
durch Diatremie und Ausbildung eines Kopulationshilfsorgans an der Penis-
scheide gekennzeichnet. Die ersteren besitzen einen semi-diaulen pallialen Gono-
dukt und ein Hilfsorgan mit Stilett (,,Pfeil*) und einfacher schlauchférmiger
Driise. Bei den Soleolifera zeigen die Rathousiidae einen semi-diaulen pallialen
Gonodukt und geniherte Genitalpori, die Veronicellidae einen diaulen pallialen
Gonodukt und entfernte Genitalpori. Das Hilfsorgan der Veronicellidae besteht
aus einer pfeillosen Papille und einer Vielzahl von Driisenschliuchen.

Die frither als Pulmonata zusammengefafiten Basommatophora und Stylom-
matophora besitzen wie die vorige Gruppe keinen monaulen pallialen Gonodukt
mit offener Samenrinne (Ausnahme: Pythia), sondern semi-diaulen oder diaulen
(Triaulie kommt ebenfalls nicht vor). Das Receptaculum seminis ist riickgebildet
und verschmilzt mit der Besamungskammer, die Bursa copulatrix erhilt einen
langen Stiel (Pedunculus).

Die Ellobiacea entsprechen bis auf die genannten Unterschiede den Cephal-
aspidea. Die Mehrzahl der Formen ist semi-diaul, wenige sind diaul ‘(z. B.
Leucophytia, MORTON 1955). Eine Ausnahme bildet Pythia, die monaulen pal-
lialen Gonodukt und offene Samenrinne zum Penis besitzt. Bei den Hygrophila
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hat Chilina einen semi-diaulen pallialen Gonodukt wie die Ellobiacea, wihrend

die iibrigen diaul sind. Im allgemeinen fehlt den genannten Gruppen der Basom-

matophora ein Hilfsorgan an der Penisscheide.

Die Thalassophila (HuBeNDICK 1945) weisen z. T. Verhiltnisse auf, die die
entsprechenden Formen als stark abgeleitet erscheinen lassen. Trimusculus und
Salinator sind diaul, Amphibola und Siphonaria monaul, aber auf besondere
Weise. Trimusculus ist diatrem, Salinator syntrem. Bei den monaulen Formen
befindet sich der einzige Genitalporus weit vorn und entspricht nicht dem
zwittrigen Porus der Cephalaspidea, sondern dem minnlichen Porus; entspre-
chend fehlt eine Samenrinne oder ein Vas deferens (sekundidre Monaulie). Bei
Amphibola miindet der Spermovidukt in die Penisscheide, die wie bei den
Cephalaspidea eine Anhangsdriise trigt, wihrend eine Bursa fehlt; bei Sipho-
naria fehlt eine Penisscheide, wihrend der Spermovidukt zusammen mit einer
Bursa und einer Anhangsdriise (mdglicherweise der der Cephalaspidea und
Amphibola homolog) in ein Atrium miindet, das der Penisscheide von Amphibola
homolog ist.

Fiir die Stylommatophora ist kennzeichnend (Abb. 10):

a) der semi-diaule palliale Gonodukt,

b) die zum Genitalatrium zusammengelegten Genitalpori (Syntremie),

c) die als einfache Anschwellung des Zwittergangs ausgebildete Vesicula semi-
nalis,

d) die besondere Form der Besamungskammer als linglicher Abschnitt des
Gonodukts zwischen der Einmiindung des Zwittergangs und der der EiweifR-
driise, mit einer Ausstiilpung am proximalen Ende (reduziertes Receptacu-
lum), das ganze als Befruchtungstasche bezeichnet,

e) die dem Spermovidukt angelagerte, keinen selbstindigen Driisenkdrper bil-
dende Prostata,

f) die schwach ausgebildete Nidamentaldriise, die nur den driisigen Wandbelag
des oviparen Lumens bildet, in Zusammenhang mit der Eiablage in Form
eines Geleges, das die alle Eier zusammenhaltende Laichgallerte verloren hat,

g) der zum Epiphallus umgestaltete Endteil des Vas deferens und sein schlauch-
férmiges Anhangsorgan (Flagellum) (Abb. 4c), weiter die blindsackartige
Ausstiilpung des Bursastiels (Divertikel) bei vielen Formen, soweit sie eine
Spermatophore bilden,

h) das bei zahlreichen Formen vorhandene Kopulationshilfsorgan an Penis-
scheide, Atrium oder Vagina fiir wechselseitige Kopulation.

Der semi-diaule palliale Gonodukt entwickelt sich bei Achatinellacea und
Heterurethra zu einem diaulen, so dafl die Prostata einen selbstindigen Driisen-
korper bildet (vorallem bei den Tracheopulmonata). Der Spermovidukt ist bei
vielen Formen (z. B. Pupillacea, Enidae, Clausiliidae, Rumina, Cerion) in drei
Lumina gegliedert, wobei auch das vaginale Lumen von einem ihm eigenen
Driisengewebe umgeben ist (vgl. Abb. 9b), wihrend bei anderen (z.B. Arion,
Vitrinidae, Ratnadvipia, Helix) nur zwei vorhanden sind (Riickbildung der
vaginalen Rinne). Eine Gliederung der Nidamentaldriise steht noch aus.

Bei den verschiedenen Stylommatophora tritt das Kopulationshilfsorgan
(SimroTHs Pfeildriise) in mannigfacher Ausbildung auf. Eine Homologie der
verschiedenen Hilfsorgane ist aus den gleichen Griinden wie fiir die Euthyneura
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Abb. 10. Schema des Genitalsystems
der Stylommatophora.

allgemein angegeben anzunehmen: gleiches Grundschema des Aufbaus; die
Organe schlieflen sich gegenseitig bei den verschiedenen Formen aus: sie sitzen
entweder an der Penisscheide, am Atrium oder an der Vagina an. Fiir eine
Homologisierung wire die Moglichkeit folgender Umbildungsvorginge anzu-
nehmen: 1) das Organ kann mit Penisscheide, Atrium und Vagina bis zur Un-
kenntlichkeit verschmelzen, 2) das ganze Organ oder Teile konnen schwinden,
so die Papille, wobei die Driise iibrigbleibt, oder die Driise, wobei die Papille
tibrigbleibt, 3) Teile des Organs oder das ganze Organ konnen sich verdoppeln
oder gar vervielfachen. Bei vielen Gruppen (Achatinellacea, Pupillacea, Clausi-
liidae, Achatinacea, Cerionidae, Polygyracea, u.a.) besitzt die Penisscheide
ein driisiges Anhangsorgan (Penisappendix), dessen Homologie mit dem Kopu-
lationshilfsorgan ebenfalls in Erwigung zu ziehen ist, da sich beide gegenseitig
ausschlieflen. Eine Losung der gestellten Fragen ist erst nach genauer Untersu-
chung der Kopulationsorgane und des Kopulationsverhaltens moglichst vieler
Formen mdglich.

Die Bedeutung des Genitalsystems der Stylommatophora fiir deren Systema-
tik ist vorallem durch die Mannigfaltigkeit in der Ausbildung der Kopulations-
organe bedingt, die neben dem Gehiuse die wichtigsten systematischen Merkmale
zeigen. Dies gilt besonders fiir die midnnlichen Endwege. Im allgemeinen lassen
sich die verschiedenen Arten einer Gattung und z. T. sogar geographische Rassen
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einer Art nach der Ausbildung der Kopulationsorgane unterscheiden. Hand in
Hand mit dieser Vielfalt im Bau der Kopulationsorgane geht die des Kopula-
tionsverhaltens, so dafl sich auch danach einzelne Arten unterscheiden lassen
(z. B. Limax, GERHARDT 1933, Clausiliidae, eig. Unters.). Die Plastizitdt im Bau
der Kopulationsorgane im Verlauf der Phylogenese hat fiir die spezifische
Differenzierung der Landschnecken gréfite Bedeutung. Andert sich der Bau der
Kopulationsorgane bei auseinanderstrebenden geographischen Rassen einer Art
so, dafl eine erfolgreiche Paarung beider Formen aus morphologischen Griinden
nicht mehr méglich ist (paarungsbiologische Einnischung), so ist eine spezifische
Differenzierung vollzogen, auch wenn sonstige Unterschiede unbedeutend blei-
ben. Bleiben die Zwischenglieder dieser Entwicklung erhalten (z. B. Delima, eig.
Unters.), so miissen diese Formen systematisch als Rassen einer groflen Art
behandelt werden, obwohl sie wegen der Unmdglichkeit der Paarung tibergangs-
los an einem Standort zusammen leben; fallen dagegen die Zwischenglieder aus
irgendwelchen Griinden aus (und sei es nur ungeniigende Erforschung des
Gebiets), so miissen beide Formen als selbstindige Arten behandelt werden.

Besondere Bedeutung erlangt die Untersuchung des Baues der Kopulations-
organe, wenn dieser sich im Verlauf der Phylogenese konservativer verhalten
hat als der Gehiusebau, wie sich bei meiner Bearbeitung der Clausiliidae mehr-
fach erwiesen hat. Bei dieser Gruppe ist deshalb die Untersuchung der Kopula-
tionsorgane fiir die Klirung der Phylogenese von grofierer Bedeutung als die
des Gehiuses. Die Tatsache zeigt, dafl eine Beriicksichtigung mdglichst vieler
Merkmale erforderlich ist, um die systematische Stellung einer Schnecke zu
kliren, wobei die Mdglichkeit besteht, aus phylogenetisch konservativen Merk-
malen die Entstehung der Formen und ihren Zusammenhang untereinander zu
erhellen.

Zusammenfassung:

Im ersten Teil der Arbeit werden die Grundziige des Baues der Gonade und
des Gonodukts der Schnecken erdrtert und gleichzeitig die verschiedenen Teile
des Gonodukts definiert, wobei die homologen Abschnitte von minnlichem und
weiblichem Gonodukt einander zugeordnet werden. Anschlieflend wird eine
Homologisierung des Gonodukts der Zwitter mit dem minnlichen bzw. weib-
lichen Gonodukt der getrenntgeschlechtlichen Schnecken durchgefiihrt, wobei sich
eine kombinierte Ausbildung beider Gonodukte im Zwitter ergibt. Gonade
und proximaler Gonodukt sind einfach (zwittrig), wihrend im pallialen Teil
des Gonodukts eine Aufspaltung in minnlichen und weiblichen Gonodukt er-
scheint.

Im zweiten Teil wird versucht, die Vorginge in der Phylogenese der
Schnecken herauszustellen, die grundlegende Anderungen im Bau des Genital-
systems mit sich brachten. Bau und Phylogenese des Genitalsystems der Strepto-
neura werden erdrtert, anschliefend die Unterschiede zu den Euthyneura zusam-
mengefafit.

Im dritten Teil wird das Genitalsystem der Euthyneura besprochen, wobei
fir die Ausbildung des pallialen Gonodukts vier Ausbildungsformen unter-
schieden werden: monauler, diauler, semi-diauler und triauler pallialer Gono-
dukt. Als besonders wichtig fiir die Ableitung des pallialen Gonodukts der
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Zwitter aus einer Kombination beider Gonodukte der getrenntgeschlechtlichen
Schnecken ist die Feststellung anzusehen, daff der Spermovidukt primir eine
Dreiteilung in ovipares Lumen, vaginale und spermaausfithrende Rinne
aufweist. Damit ist eine Ableitung vom weiblichen oder minnlichen pallialen
Gonodukt der getrenntgeschlechtlichen Schnecken allein hinfillig. Fiir die
Verhiltnisse der Geschlechts6ffnungen bei den Zwittern werden die Begriffe
diatrem (getrennte Geschlechtstffnungen) und syntrem (zusammengelegte G.)
neu eingefithrt. Nach Erdrterung der entscheidenden Vorginge bei der Phylo-
genese des Genitalsystems der Euthyneura wird eine Darstellung seines Baues
gegeben, die den Grundbauplan aller Euthyneura erfassen soll.

Im vierten Teil bildet eine vergleichende Ubersicht iiber die verschiedenen
Gruppen der Euthyneura die Grundlage zu einer Darstellung des Genitalsystems
der Stylommatophora im Rahmen der Euthyneura, wobei sich die vergleichende
Morphologie wegen der bisher unzureichenden Untersuchungen auf die Aus-
bildung des pallialen Gonodukts (monaul, diaul, semi-diaul, triaul) und das
Auftreten von Kopulationshilfsorganen fiir wechselseitige Begattung beschrinken
mufl. An die Darstellung des Genitalsystems der Stylommatophora schliefit sich
eine Besprechung seiner Bedeutung fiir die Systematik dieser Schnecken an, be-
sonders die der Kopulationsorgane fiir die Artentstehung (paarungsbiologische
Einnischung).

Abkirzungserklirungen der Abbildungen:

AGa Ausfithrgang der Eiweifidriise Ot Zwirtterdriise

At Genitalatrium Ov Ovar

Atr Herzatrium P Penis

atSp atypische Spermien Pd  Pedunculus

Bc  Bursa copulatrix Pe DPerikard

Bdg Bindegewebshiille Pf  Stilett des Kopulationshilforgans
Bk Besamungskammer Pfd Driise des Kopulationshilfsorgans
D  Enddarm Pfp Papille des Kopulationshilfsorgans
Dh Zwittergang Pfs Scheide des Kopulationshilfsorgans
Div Divertikel des Pendunculus pGd pallialer Gonodukt

DvR Driisenbelag der vaginalen Rinne Pr Prostata

Ep Epiphallus Ps DPenisscheide

Fl  Flagellum rGd renaler Gonodukt

fOd freier Ovidukt Rp Retractor penis

G  Gonade Rpg Renoperikardialgang

Ga Eiweifldriise Rs Receptaculum seminis

Gd Gonodukt Sp Spermien

gGd gonadialer Gonodukt Spg Spermatogenesestadien

Gh Gehiuse spR spermaausfithrende Rinne

G6  Genitaloffnung Sr  Samenrinne

Gp Gonoperikardialgang Te Testis

K  Kieme(n) Ur Ureter

Kept Keimepithel V  Herzventrikel

N Nephridium Va Vagina

Ni Nidamentaldriise Vag Vestibulum (Vagina genannt)

Nz Nihrzellkern des Keimepithels Vd Vas deferens

O  Oogonien bzw. Oozyten vR  vaginale Rinne

Od Ovidukt Vs Vesicula seminalis

oR ovipares Lumen
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