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I. Einfihrung.

In den letzteren Jahren ist die Stellung der beiden Arten Nesovitrea ham-
monis (STROM) und petronella (L. PrEIFFER) recht eingehend diskutiert worden.
Namentlich hat ForcarT (1960) geltend gemacht, daff sie Farbenvarianten der-
selben Art darstellen, wogegen u. a. KLemM (1959) ihre Stellung als selbstindige
Arten hervorhebt. RiEDEL (1957) betrachtet es als fraglich, ob petronella als
Unterart oder nur Farbenvarietit von hammonis aufgefafit werden soll, findet
aber den Formenkomplex zu wenig erforscht, um sich eine Aussage zu erlauben.
Diese strittigen Auffassungen gehen sehr weit in der Fachliteratur zuriick, was
aber hier nicht wiederholt werden soll. Es diirfte geniigen, auf den ausfiihrlichen
Literaturdurchgang KLemM’s hinzuweisen.

Abgesehen von der strittigen taxionomischen Auffassung meinte FORCART
beweisen zu kionnen, dafl die nomenklatorischen Arten N. hammonis und petro-
nella identisch sind. Da eine nomenklatorische Kontroverse dieser Art den Weg
fiir ein Chaos hinsichtlich der Identitit der primiren Fundortsangaben ebnen
kann, ist hier eine Klarlegung von auflerordentlicher Bedeutung. Jeder mit den
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Tatsachen vertraute Malakologe kennt die heutigen Schwierigkeiten, ein zuver-
lissiges Bild der Verbreitung solcher Arten wie Viviparus viviparus und con-
tectus, bzw. Succinea sarsi (= elegans sensu Quick) und pfeifferi (= elegans
sensu FORCART), zu erwerben.

Wie KLeMM zeigt, hingt die strittige taxionomische Auffassung damit zu-
sammen, daf} die echte, als Helix petronella urspriinglich beschriebene Form auf
dem europiischen Kontinent sehr selten und schwer zu erfassen ist und in man-
chen Fillen mit einer griinlich-farblosen Variante von hammonis verwechselt
worden ist. Autoren, die glaubten, es mit petronella zu tun gehabt zu haben,
sind geneigt, ihre Artberechtigung zu verneinen. In Wirklichkeit ist diese Form
von hammeonis mit der von MENKE (1830: 127) beschriebenen Helix viridula
identisch und ist in manchen Gegenden verbreitet, wo petronella fehlt.

In Schweden sind die Verhiltnisse anders. Hier ist die echte petronella im
ganzen Lande verbreitet, und in den mittleren und nordlichen Provinzen stellt
sie eine sehr hiufige und charakteristische Schnecke dar. Bei erwachsenen Stiicken
kann man kaum im Zweifel sein, daff man es mit einer selbstindigen Art zu tun
hat, deutlich getrennt von hammonis f. viridula, mit welcher sie mitunter zu-
sammen gefunden werden kann. Es ist bezeichnend, daff WESTERLUND und an-
dere schwedische Malakologen die Selbstindigkeit von petronella wiederholt
hervorheben.

Eine endgiiltige Klirung des Fragenkomplexes von hammonis und petro-
nella besitzt Interesse weit iiber das rein taxionomische hinaus. Thre klimatischen
Forderungen sind teilweise recht verschieden, weshalb sie einen bestimmten Wert
als Klima-Indikatoren fiir die Quartirforschung besitzen. Da in Schweden, we-
gen des gemeinen Vorkommens der in Frage kommenden Formen, Bedingungen
fiir das Zusammenbringen des fiir biometrische Zwecke erforderlichen indivi-
duenreichen Materials vorliegen, hat der Verfasser den vorliegenden Versuch
zur Kldrung des Fragenkomplexes als berechtigt betrachtet.

Die vorliegende Untersuchung wurde 1956 begonnen, mit der Absicht, eine feste
taxionomische Unterlage fiir dkologische, tiergeographische usw. Arbeit zu erwerben.
In den darauffolgenden Jahren erschienen eine Reihe von Arbeiten die zeigten, dafl
die Frage viel mehr strittig und kompliziert war, als anfangs angenommen, was eine
betrichtliche Vertiefung der Untersuchung erforderte. Fiir die Durchfilhrung der Un-
tersuchung ist der Verfasser den folgenden Personen grofien Dank schuldig: Dr. A. An-
DERSSON (Stockholm), Dr. E. BINDER (Genéve), Dr. S. G. A. Jaecker (Kiel), Amtsrat
W. Kiemm (Wien), Dr. I. M. Licuarev (Leningrad), Dr. NorMAN TEeBeLE (London)
und Dr. A. Zicu (Frankfurt a. M.), die Material zur Verfiigung gestellt haben; Dr.
L. ForcarT (Basel), Dr. B. Husenpick (G6teborg), Amtsrat W. KLeEmM, Mag. B. Lou-
MANDER (Lund) und Dr. A. RiepeL (Warszawa) fiir kritische Diskussionen, Frau I. LE-
viNssON (Goteborg) fiir Durchsicht des deutschen Textes, Dr. A. E. Erris (Carshalton)
fiir Durchsicht des englischsprachigen Summary und Frau H. Revay (Géteborg) fiir
die Ausfithrung des Haupteiles der Tuschezeichnungen.

II. Die morphometrischen Relationen zwischen
N.bammonisund petronella.

Der Auffassung, dafl hammonis und petronella artgleich sind, liegen Vor-
stellungen zu Grunde, dafl ihre entscheidenden Merkmale entweder keine statisti-
sche Signifikanz besitzen oder — wenn eine Signifikanz anerkannt wird — diese
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entweder auf lokale Variationen oder 8kologische Verhiltnisse zuriickfithrbar
wire. Um diesen Einwendungen zu begegnen ist es notwendig, mit einem streng
sympatrischen Material, d.h. das an Fundorten, wo die Arten auf kleinstem
Raum zusammenleben, gesammelt ist, zu arbeiten.

Der Verfasser hat eine Anzahl solcher Serien aus den Sammlungen des Géte-
borger Museums biometrisch untersucht, die den in Frage kommenden Auf-
treten-Kombinationen der betreffenden Formen entsprechen. Mitgerechnet das
von Herrn W. KLEMM (5. u.) zur Verfiigung gestellte Material, haben insgesamt
922 Exemplare den biometrischen Untersuchungen zu Grunde gelegen.

Bei der vorliufigen Priifung des Materials zeigte es sich, dafl die folgende
Relation eine besonders gute Signifikanz ergab:

BtLt‘, in dem folgenden als B bezeichnet, wobei:
part.
Bit. = Mindungsbreite
Bpart. = Abstand zwischen Auflenrand und Ansatz des Miindungsrandes am

vorletzten Umgang (vgl. Abb. 1).

Es ergab sich auch, dafl bei jungen Exemplaren (Diam. maj. < 3 mm) zwi-
schen hammonis und petronella ein mit abnehmender Gréfle rasch zunehmendes
Ubergreifen hinsichtlich der Relation f§ vorliegt (vgl. Abb. 2), weshalb jene fiir
die morphometrische Analyse nicht geeignet sind. Diese ist also nur auf Exem-
plare tiber 3 mm begriindet.

Schlieflich soll eine besondere Schwierigkeit, die in einer Untersuchung dieser
Art eingeschlossen ist, nicht vorenthalten werden. Namentlich jlingere Stiicke
— auch bis etwa {iber 3 mm — von petronella und der griinlich-glashellen Form
von hammonis sind nicht immer einwandfrei zu unterscheiden. Merkmale wie
Miindungsform und Farbton der Gehduse (s. u.) geben gewthnlich klare Hin-
weise, aber nicht immer. Bei der morphometrischen Analyse wurde diese Schwie-
rigkeit umgangen, indem der Verfasser mit Ausgangspunkt von einem nach an-
deren Erwigungen sicher bestimmbaren Material gearbeitet hat, wie unten niher
erdrtert wird. Von den dabei gewonnenen Erfahrungen kénnen dann mehr kom-
pliziertere Materialien aufgekldrt werden.

Abb. 1. Schema fiir die Mafle By, und By, bei der Miindung. a — a; = Achse.
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Grenzwerte von B im Lappland-Material: A hammonis, ® petronella.

Abb. 2. Variationsgrenzen von B (= Biyy /Bpyyt) in Relation zum Diam. maj. Bei
Groflen iiber 3 mm zeigt die Variation von B ein mifliges Ubergreifen zwischen ham-
monis und petronella. Bei abnehmender Gréfle unter 3 mm wird das Ubergreifen da-
gegen rasch grofler (vgl. Tab. 2). Die morphometrische Priifung ist deshalb auf Gehiuse
von {iber 3 mm Diam. maj. begrenzt.
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Die Berechnungen erfolgten nach der klassischen Analyse-Methode, durch
Kalkulierung des Quotient ¢:

P - el
]/ m% + mj
wobei:
m — Standardfehler = £ _ \/2 B—=P*
Vn n(n—1)

wobei:

n = Anzahl untersuchter Exemplare einer Serie.

B = Arithmetisches Medium von f einer Serie.

sg = Standard-Deviation von f einer Serie.

Bei den Berechnungen wurden die B-Werte in Klassen mit der Amplitude
0-08 eingeteilt.

Die dem Quotient ¢ entsprechenden Wahrscheinlichkeitswerte (fiir Uberein-
stimmung) P wurden aus BonniEr & TeDIN (1940, Tabelle II) erhalten. Die
statistisch bedeutungsvollen Werte sind in der Tabelle 2 zusammengestellt. Das
Material von B-Werten, die den Berechnungen zugrunde liegen, sind in den Dia-
grammen in Abb. 3 zusammengefafit.

1. Material aus Lappland, Lycksele Lappmark.

Von H. W. WALDEN 1961-1963 an 12 verschiedenen Fundorten gesammelt.
Dieses Material wurde ausgewihlt, um eine grundlegende Auffassung zu er-
werben, iber teils welche Groflenstufen fiir biometrische Untersuchungen ge-
eignet sind, teils in welchem Grad eine signifikante Differenz hinsichtlich § zwi-
schen hammonis und petronella vorkommt.

Als Ausgangspunkt wurden die Arten durch Priifung der Gehiuse-Morpho-
logie auseinandergehalten, im Anschlufl an die von ExrmanN (1933: 84-85)
gegebene Beschreibung. Bei nicht zu kleinen Stiicken treten deutliche Verschieden-
heiten u. a. in der Erhebung der Gewinde, Form und Lage der Miindung und in
der Nabelregion hervor. Die bestimmten Merkmale sind in der Zusammenstel-
lung auf S. 170 vorgelegt. Bei einer Priifung nach diesen Merkmalen zeigte es sich
nun, daf} simtliche Stiicke, die ohne Zdgern bestimmbar erschienen, namentlich
die halberwachsenen bis adulten Stiicke, bei hammonis braun und bei petronella
farblos sind. Dies gilt iibrigens nicht nur fiir dieses Material, sondern iiberhaupt
fiir das sehr umfangreiche Material aus allen anderen untersuchten Lokalititen
in N-Schweden. Die Gehiduse-Farbe kann also in diesem Material als eine ge-
netische Markierung der Artzugehdrigkeit betrachtet werden und es scheint be-
fugt anzunehmen, daf} dies auch fiir die kleineren, durch ihre Gehiuseform
nicht immer eindeutigen Exemplare gilt.

Wie schon erdrtert, zeigte es sich durch dieses Material am geeignetsten, nur
Exemplare von iiber 3 mm Diam. maj. der biometrischen Analyse zu Grunde
zu legen. Wie sich die B-Werte bei verschiedenen Griflenstufen verteilen, geht
graphisch aus dem Diagramm Abb. 2, und ziffernmifig aus Tabelle 1 hervor.
Unter 3 mm liegt bei beiden Arten eine schnelle Verschiebung der Relation vor.
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Fiir die Exemplare {iber 3 mm zeigte die Kalkulation zwischen den sym-
patrischen Serien von hammonis und petronella:

t =182,

Dies entspricht bei ny + ng = 200 einer Wahrscheinlichkeit fiir eine signi-
fikante Differenz, die in der Realitdt total ist. Da das Material geographisch
und 6kologisch den hichsten Forderungen auf sympatrisches Vorkommen ent-
spricht, kann aufler Diskussion gestellt werden, daff bammonis und petronella
artlich getrennt sind.

Tabelle 1.
Ubergreifungsfrequenz betr. Relation B = By /B,y zwischen N. hammonis und
petronella.
Gegend Ge-  |Ubergreif. hammonis petronella
hiuse |zone Davon in Davon in
Diam. Ubergr. Zone Ubergr. Zone
maj. An- An-
mm B zahl | Nr. % | zahl | Nr. 0/o

Schweden, Lappland,
Lycksele Lappmark | >3 | 1:72—179 | 100 15 15 | 100 20 20

Schweden, Lappland,
Lycksele Lappmark | 2<<3 | vgl. Fig. 2 30 23 77 24 20 83

Schweden, Lappland,
Lycksele Lappmark | <2 | vgl. Fig. 2 27 20 74 38 36 95

Schweden, zentrale
Gegend von

Westergotland >3 1.75—1-85 100 31 31 100 17 17
Schweden, Gegend
von Goteborg >3 | 1-78—1-85 | 269 16 6 30 7 23

Alpen in Osterreich
und Italien >3 1-80—-1-83 78 7 9 26 3 12

2. Material aus dem zentralen Teil von Westergdtland in S-Schweden.

Von H. LoumanDpER in den Gegenden von Skara, Skévde und Hjo an 7
verschiedenen Fundorten 1925 bzw. 1935 gesammelt. Hier kommen viridula-
Formen von hammonis spirlich vor. Die Absicht mit der Untersuchung des vor-
liegenden Materials war, teils zu priifen, ob eine Trennung der Arten auf all-
gemeinem Gehiuse-Habitus als durchfithrbar anerkannt werden kann, teils
in welchem Grad die morphomterische Differenz und ihre statistische Signifi-
kanz zwischen geographisch auffillig getrennten Bestinden (Distanz zwischen
den Fundorten in Lappland bzw. Westergdtland ca. 900 km) konstant bleiben.

Die 7 betreffenden Lokalititen wurden gewihlt, weil sie, nach Gehiuse-
Morphologie beurteilt, reinen Bestand von braunen hammonis zusammen mit
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petronella hegten. Daf} diese Beurteilung zutreffend ist wurde von der Vertei-
lung der B-Werte (Diagramm Abb. 3:2) sowohl als von der statistischen Kalku-
lation bestitigt:

t=193.

Der t-Wert sowohl als die Werte von B liegen denen des lapplindischen Ma-
terials sehr nahe. Die Durchschnittswerte von  liegen jedoch in dem Wester-
gotland-Material bei beiden Arten etwas hoher.

Tabelle 2.

Zusammenfassung der Variation und der statistischen Karakteristika von § = Byot /Bpgye,
in den untersuchten Serien von hammonis und petronella. — Erklirung der Symbole
S. 165.

. Amplitude =
Serie/Gegend/ Art von B i) sg m
1. Schweden, Lappland, Lydksele
Lappmark
hammonis f. typica 100  1-49—179 1634 0076 0-0076
petronella 100 1:72—2-15 1-885 0-102 0-0102
2. Schweden, zentrale Gegend von
Westergotland
hammonis {. typica 100  1-54—1-85 1-704 0078 0-0078
petronella 100 1-75—2-11 1-939 0093 0-0093
3. Schweden, Gegend von Géteborg
(Erste Serie)
hammonis {. typica 100 1-49—1-38 1-642 0-082 0-0082
hammonis f. viridula 100 1-50—1-82 1-636 0-071 0-0071
4. Schweden, Gegend von Géteborg
(Zweite Serie)
hammonis f. typica 47  1-60—1-82 1702 0-058 0-0085
hammeonis {. viridula 22 1-57—1-84 1672 0071 0-0151
petronella 30 1-78—2-08 1928 0069 0-0125

5. Alpen in Osterreich und Italien

hammonis (hauptsichlich f. typica) 78  1-52—1-83  1:696 0-069 0-0079
petronella 26 1-80—2-07 1-918 0070 0-0137

3. Material aus der Gegend von Goteborg in S-Schweden. Erste Serie.

Dieses Material wurde 1921-22 von H. LoHMANDER gesammelt, und um-
faflte sympatrische Serien aus braunen bzw. griinlich-farblosen hammonis von
4 Fundorten, wo anscheinend keine petronella vorkommen. Die f. viridula ist
in der Gegend von Goteborg sehr gemein, mancherorts iiber die typische Form
dominierend. Dazu ist sie sehr deutlich als Farbvariante von hammonis ausge-
prigt, u. a. durch Kallus-Bildung bei der Miindung und Opazitit in der Nabel-
region (vgl. unten), weshalb die Trennung von petronella gewdhnlich keine
Schwierigkeit darstellt. Dieses Material ist also ausgewihlt, um eine deutliche
Auffassung der Variation von hammonis f. viridula zu erwerben.
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Wie aus der Tabelle 1 hervorgeht, zeigen die beiden Formen sehr gut iiber-
einstimmende Charakteristika. Eine statistische Kalkulation ergab:
t = 0-55.

Bei dem Wert ny + ng = 200 entspricht dies einem Wahrscheinlichkeitswert
P = 06 > 05, d. h. daf ein klarer Hinweis, daf} die Serien aus panmiktischen
Populationen herausgezogen sind, vorliegt.
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Abb. 3. Verteilung der Werte von B (= By, /Bpy,g) in den untersuchten Serien von
bammonis und petronella. B = Mittelwert von p.
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Der enge genetische Zusammenhang zwischen den beiden Formen wird
ferner dadurch unterstrichen, dafl innerhalb der einzelnen Populationen die Mit-
telwerte fiir § fiir braune bzw. griinlich-farblose Exemplare nahe beieinander-
liegen, wogegen zwischen verschiedenen Populationen Differenzen vorliegen,
die innerhalb des Materials jeder Form parallel laufen (vgl. Tabelle 4). Diese
Tatsache wird im nichsten Abschnitt (S. 174) weiter diskutiert.

4, Material aus der Gegend von Géteborg. Zweite Serie.

Um die aus den vorhergehenden Analysen gezogenen Schliisse zu priifen, ist
ein zweites Material aus der Gegend von Gé&teborg untersucht worden. In die-
sem Fall handelt es sich um Proben von beiden hammonis-Formen und von
petronella, aus 5 Lokalititen, wo alle drei sympatrisch zusammenleben. Das
Material wurde von H. LoHMANDER 1922-1941 gesammelt.

Wie aus dem Diagramm Abb. 3:4 hervorgeht, zeigt das Material eine Ver-
teilung, die mit den aus den vorhergehenden Serien erhaltenen Ergebnissen im
Einklang steht. Die statistische Kalkulation des Materials gab folgende Resultate:

zwischen petronella und hammonis f. typica:
t =153 P=0

zwischen petronella und hammonis f. viridula:
t =130 P=0

zwischen hammonis {. typica und f. viridula:
t=174 P<o1

Die Signifikanz der Differenz zwischen petronella und den beiden ham-
monis-Formen entspricht auch hier dem héchsten Anspruch. In einem gewissen
Gegensatz zu den vorhergehenden Ergebnissen scheint dagegen der hohe t-Wert
und entsprechend niedrige P-Wert zwischen hammonis f. typica und {f. viridula
zu stehen. Dieses Verhiltnis 138t sich jedoch daraus erkliren, dafl dieses Material
wenig balanciert ist. Von einer Lokalitit kann die eine Form zahlreich vor-
liegen, die andere dagegen nur in wenigen Exemplaren, weil das Material aus
einer anderen Lokalitit eine umgekehrte Verteilung zeigt. Dazu kommen Un-
gleichheiten in der Verteilung auf den verschiedenen Zuwachsstufen. Annihernd
tibereinstimmende Signifikanzverhiltnisse sind a priori nur bei in solchen Hin-
sichten vollig homogenen Materialien zu erwarten.

5. Material aus dem Alpengebiet.

ForcarT konnte im Material aus Norwegen und dem Alpengebiet keine
konstanten Unterschiede zwischen dem was er als hammonis bzw. petronella
betrachtete, herausfinden. Daf} sehr deutliche und konstante Unterschiede zwi-
schen den beiden Arten in verschiedenen Gegenden von Schweden vorhanden
sind, diirfte hier mit jeder wiinschbaren Klarheit demonstriert worden sein. Es
ist nur zu bestitigen, dafl diese Unterschiede ganz #hnlich in norwegischem Ma-
terial hervortreten und diirfte kaum irgendeine biometrische Untersuchung er-
fordern. Es erschien jedoch wiinschenswert, dafl das Material aus einem geo-
graphisch gutgetrennten Gebiet biometrisch gepriift wurde, bevor die Ergeb-
nisse verallgemeinert werden konnten.
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Ein geeignetes Material aus dem Alpengebiet wurde von W. KrEmM zur
Verfiigung gestellt. Das Material wurde {iberwiegend von ihm selbst gesammelt,
an Lokalititen, wo die Arten nicht sympatrisch auftreten. Die hammonis sind mit
einzelnen Ausnahmen von der f. typica.

Das Material zeigt eine mit den schwedischen Serien sehr nahe iibereinstim-
mende Verteilung (vgl. Diagramm 3, Tabelle 2) und die statistische Kalkulation

ergab: t— 139 P=0

Anscheinend sind die Verhiltnisse in dem Alpenmaterial sehr dhnlich wie in
dem schwedischen und es diirfte kaum mehr in Frage gestellt werden, dafl die
artliche Trennung zwischen bhammonis und petronella eine generelle Giiltigkeit
besitzt.

III. Uber gehiusemorphologische Unterschiede zwischen
N. hammonis und petronella.

Die oben vorgelegte statistische Analyse einer bestimmten morphometri-
schen Relation hat unzweideutige Beweise fiir die artliche Trennung zwischen
hammonis und petronella geliefert. Es ist befugt, dieses Ergebnis als generell
giiltig zu betrachten. Mit Ausgangspunkt von diesem grundlegenden Unter-
schied kann dann ein allgemeiner Vergleich der Gehdusemerkmale durchgefiihre
werden und dabei den unter gewissen Bedingungen vorliegenden praktischen
Bestimmungsschwierigkeiten Aufmerksamkeit gewidmet werden. Dabei sei dar-
an erinnert, dafl die Unterschiede — von der Farbe abgesechen — erst bei zu-

nehmendem Groflenwachstum deutlich greifbar ausgebildet werden.
Im Anschluff an die vergleichende Zusammenstellung der Merkmale ist eine
Serie von reprisentativen Gehdusen abgebildet worden (Abb. 4-9).

Vergleichende Ubersicht der Schalenmorphologie von N. hammonis und petronella.

hammonis

Gehiuse relativ kleiner und flacher
gedriickt.

Gewdhnlich recht festschalig.

Miindung nach auflen auffallend er-
weitert.

Miindung flachelliptisch, mit der Haupt-
achse auffallend schrig nach auflen ge-
richtet.

Columellarrand der Miindung schrig
von der Unterseite des vorletzten Um-
gangs abfallend.

Ein breiter, weifllicher Belag (Kallus)

innerhalb des Miindungsrandes kann vor-
kommen.

Der Nabel hat ein flaches Geprige
und erweitert sich oft stark exzentrisch bei
dem Endabschnitt des letzten Umgangs.

Umgebung des Nabels gewohnlich

opak.
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petronella

Gehiduse relativ grofler und erhobe-
ner.

Weniger festschalig
Miindung mehr auffallend basalwirts
erweitert, weniger nach auflen.

Miindung mehr kreisrund, jedenfalls
nur miflig breiter als hoch, nicht auffal-
lend schrig gerichtet.

Columellarrand der Miindung steil
von der Unterseite des vorletzten Um-
gangs abfallend.

Kallusbildung nicht beobachtet.

Der Nabel hat ein engeres Geprige
und ist mehr regelmifig spiralig.

Umgebung des Nabels nicht opak (bei
frischen Stiicken).



Abb. 4-9. Gehiduse von Nesovitrea-Arten aus Schweden; 10X (vgl. Tab.3). —
4) hammonis f. typica: Lappland, Kirchspiel Téarna, Tjiter () maj. = 4-95 mm); —
5) hammeonis f. viridula: Westergdtland, Jonsered (¢ maj. = 4-00 mm); — 6a-c) ham-
monis f. typica: Mélndal, Gunnebo (¢ maj. = 4:06); — 7) petronella: Lappland,
Kirchspiel Tdrna, Tjater (¢) maj. = 520 mm); — 8a-b) petronella: Lappland, Kirch-
spiel Sorsele, w. Tjalasi () maj. = 477 mm); — 9a-b) petronella: Westergdtland,
Kirchspiel Angered, Gunnilse (¢) maj. = 4:23 mm).
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Dagegen konnte ich nicht gewisse von Kremm (1959: 168) angegebene Un-
terschiede in der Streifung als zutreffend finden. Nach Kiemum soll bei petro-
nella die Streifung viel weiter auseinanderstehen als bei hammonis wozu sie
auch etwas verschiedenartig gerichtet sein soll. Eine gewisse lokale und indivi-
duelle Variation liegt vor, aber jedenfalls in dem mir zur Verfiigung stehenden
sehr grofien skandinavischen Material verhalten sich die beiden Arten gleichartig.

Hinsichtlich der Farbe ist das Gehiuse von hammonisf. viridula, wie JAECKEL
(1962: 129) bemerkt, gewdhnlich griiner als das von petronella. Diesen Unter-
schied, der aber bei praktischer Bestimmungsarbeit nicht immer zuverlissig ist,
wird nachfolgend niher diskutiert.

Geographische Variation. Der Vergleich von Material aus ver-
schiedenen Teilen des Verbreitungsgebietes zeigte, dafl beide Arten auffallend
formbestindig sind. Dies geht auch aus dem hier vorgelegten Beispiele (Tabelle 3)
hervor.

Tabelle 3.
Gehiusedimensionen von N. hammonis und petronella.
Art/Fundort Gehiuse Miindung
£
N o N 2 g . et
e =] Y 3 &b =
A 2 £
g g & e R= T THERS -1 = 8
g S B SE 8§ &858 ®© 8=
A A T NP A <rm L O)4
mm mm mm mm mm mo mm
hammonis f. typica
Schweden, Lappland,
par. Tirna, Tjiter
14. 8. 1962%) 495 432 253 42 2:04 114 179 1-23
Schweden, Mélndal,
Gunnebo
6.10.1922%) 406 348 195 35 1-83 118 1-60 0-82
Island, Austur-Bardar-
strandars., Reykhélar
22.7.1962 405 340 210 34 1-84 110 162 077
Osterreich,
Eugendorf
18.3. 1948 418 356 212 37 185 142 153 083
Kamtschatka, Ust-Bol-
scheretski R:n, Plotni-
kov-Fluf} 16.8.1960 367 297 2:01 33 1-69 098 1-54 0-63
hammeonis f. viridula
Schweden, Westergétland,
Jonsered
26.5.1922%) 4-00 360 210 35 1-82 110 153 0-74
Deutschland,
Pyrmont
Juli 18279) 365 315 195 34 163 093 148 0-62
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Art/Fundort Gehiuse Miindung

8
. ; g s Sy 8
s .8 o - %o 5
= E 3 ¥ m o« QB
g g o Oig 2 T2 s oo &3
— .
§ 5§ £ 2F § 55 5 B4
A A I NP M <5m L OZ
mm mm mm mm mm mim mm

petronella
Schweden, Lappland,
par. Tirna, Tjiter
14.8.19625) 520 448 285 40 223 127 175 1-19

Schweden, Lappland, par.
Sorsele, W von Tjalasi
1. 8. 1963%) 477 430 295 41 210 099 192 0-97

Schweden, Westergtland,
par. Angered, Gunnilse
16.9.19227) 4-23 365 235 37 197 102 1-82 0-65

Osterreich,

Hochkénig, Arthurhaus

16.7.1939 469 415 2:60 41 213 1113 177 075
Schweiz,

»Summae Alpes

Helvetiae*8) 4-50 390 255 37 196 102 193 077
Italien, S-Tirol,

Bolzano, Sesta

1958 421 370 227 35 1-89 099 173 073
Sibirien, Jenissej,

Lat 62° 50’

18.9.1879 447 394 240 3-8 192 105 175 079
Appendix:

»Zonites jaccetanicus®

Spanien, ,Environs
de Barcelona“ ?) 4-84 430 248 44 213 089 165 0-82

1) Abb.4. — 2) Abb.6a-c. — 3) Abb.5. — ) Lectotypus von Helix viridula
MEeNKE. — 3) Abb.7. — §) Abb. 8a-b. — 7) Abb. 9a-b. — 8) Lectotypus (abgebildet bei
ForcarT 1960: Abb. 1). — 9) Lectotypus. — 1) Die Umginge sind gezihlt nach Enr-
MANN (1933: Abb. 12).

Zu bemerken ist, dafl beide Arten im hohen Norden gréfiere Maximalmafle
erreichen — ein auch von anderen Arten, z. B. den Columellen, bekanntes Ver-
hiltnis — das eher modifikative als genetische Ursachen haben diirfte. N. petro-
nella erreicht in dem vorliegenden Lappland-Material 5-2 mm Diam. maj., nach
JAECKEL (1962: 129) sogar 5:5 mm. In sowohl dem siidschwedischen als auch
dem alpinen Material liegen dagegen simtliche Stiicke unter 4-8 mm Diam. maj.
Ausnahmsweise sind doch groflere Exemplare in S-Schweden beobachtet wor-
den, bis 52 mm. — In dem Material von hammonis sind die entsprechenden
Mafle: aus Lappland 4:95 mm, aus S-Schweden 4-34 mm und aus den Alpen

173



4-37 mm. Ubrigens liegt bei beiden Arten eine geringfiigige individuelle oder lo-
kale Variation in der Wolbung der Gewinde, Lage der Miindung usw. vor. —
Beispiele von der Variation der Gehidusedimensionen gehen aus Tabelle 3 hervor.

Hinsichtlich anderer Merkmale erscheint petronella aus verschiedenen Ge-
genden sehr einheitlich. Frische Gehiuse scheinen immer beinahe farblos und
durchsichtig zu sein. Nach der Literatur (vgl. JAECKEL, 1962: 129) sollen aus-
nahmsweise braune Stiicke vorkommen, aber dies erscheint problematisch. In
den Fillen, wo keine Fehlbestimmungen vorliegen, diirfte es sich um sekundire
Verfirbungen handeln?).

Auffallender ist die Variation bei hammonis, aber auch hier so unbedeutend,
daf man kaum von Unterarten reden kann. Z. B. zeigte sich beim Vergleich mit
ermplaren aus Kamtschatka (vgl. LicHarEv, 1963, unter dem Namen petro-
nella) eine fast totale Ubereinstimmung mit in Schweden vorkommenden Typen
(vgl. Tabelle 3). — Die vorherrschende braune Form ist in Skandinavien horn-
braun bis gelbbraun, im Alpengebiet gewthnlich deutlich rétlicher. Die farblos-
griinliche f. viridula zeigt ein deutliches geographisches Muster, welches jedoch
wegen Verwechslung mit petronella nur unvollstindig bekannt ist. In Schweden
ist sie besonders im SW-Teil hiufig, lokal hiufiger als die Hauptform, weil sie
im nérdlichen Teil ganz und im mittleren Teil beinahe ganz fehlt?). Auf den
britischen Inseln kommt die f. viridula vorzugsweise auf Irland (TayLor 1914:
94) vor. Aus Island ist sie dagegen nicht bekannt. In dem von W. KLEMM zur
Verfiigung gestellten Material aus dem Alpengebiet spielte die f. viridula nur
eine untergeordnete Rolle.

Der {. viridula kann nicht die Stellung einer geographischen Rasse anerkannt
werden. Anscheinend ist sie von nur unbedeutenden Verinderungen des Genoms
abhingig; dafiir spricht die Tatsache, daf§ die anderen Gehiusemerkmale, hin-
sichtlich welcher die einzelnen Populationen gewthnlich ihre bestimmten Son-
dergeprige besitzen, zwischen den briunlichen und griinlich-farblosen Stiicken
parallel laufen. Als Beispiel kdnnen die Mittelwerte fiir die Relation B der vier
Populationsproben der vorher variationsanalytisch behandelten Serie 4 (aus der
Gegend von Goteborg) gegeben werden: Tabelle 4.

Der taxionomische Wert der f. viridula entspricht dem der Bindervariatio-
nen der Heliciden und ist also als ,Morphe“ oder ,Forma“ zu klassifizieren.
Als solche zeigt sie auch eine gewisse Variation von rein weifl-farblos bis deut-
lich griin. TayLor (1914: 93) zihlt fiir diese eine Reihe von ,sub-variety names®
auf, aber wenn es sich um so geringe Unterschiede handelt, diirfte eine attribu-
tive Charakteristik vor einer solchen nomenklatorischen Aufsplitterung vorzu-

1) Der Verfasser hat selbst eine Serie von braunen, aber habituell ganz typischen
Stiicken aus Schonen (von Dr. A. NirssoN gesammelt) gesehen. Sdmtliche waren doch
abgestorben und gaben einen deutlichen Eindruck, dafl es sich um bei der Verwesung
der Tiere entstandene sekundire Verfiarbung handelt. Die Angaben von braunen petro-
nella konnen sich auch auf die sog. Zonites jaccetanicus BOuRGUIGNAT beziehen. Von
verschiedenen Autoren (WESTERLUND 1886, TRYON 1886, LICHAREV & RAMMELMEYER
1952) ist diese als eine Unterart von petronella betrachtet worden. Wie spiter (S. 184)
erdrtert wird, handelt es sich wahrscheinlich gar nicht um eine Nesovitrea-Art.

2) JarckeL (1961: 35; 1962: 129) gibt hammonis f. viridula aus Lappland an, aber
bei Durchmusterung von JaeckeL’s Originalmaterial zeigte es sich, daf es sich in Wirk-
lichkeit um petronella handelte.
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Tabelle 4.

Mittelwerte und statistische Karakteristika von p = By, /Byt in gemischten Popu-
lationen von N. hammonis f. typica und f. viridula in der Gegend von Géteborg,
Schweden. — Erklarung der Symbole S. 165.

f. typica _f. viridula Total
Fundort n B 55 m n B 55 m B
Géteborg, Rya Wald
18.5.1921 40 1-610 0-063 0-0099 40 1-626 0-070 0-0111 1-618
Angered, Gunnared
16.9.1922 21 1-645 0078 0-0170 29 1-632 0-069 0-0131 1-638

Géteborg, nahe Lill-
hagen 28.5.1922 17 1-647 0094 00228 17 1-645 0065 0-0157 1-646

Moblndal, Gunnebo
6.10.1922 22 1691 0-080 00170 14 1-666 0-082 0-0221 1-683

ziehen sein. Wie unten erdrtert wird, ist das Tier von f. viridula deutlich pig-
mentiert — jedenfalls bei dem vom Verfasser beobachteten Stiicke — weshalb
es nicht als Albino-Form aufgefafit werden kann.

Auch Uberginge zwischen der braunen Form und der f. viridula kommen
vor, doch sind solche verhiltnismiaflig selten.

Die Kallusbildungunterliegt deutlichen lokalen Unterschieden. In den kiisten-
nahen Gegenden von SW-Schweden zeigen die erwachsenen Stiicke einen sehr
gut entwickelten Kallus, wogegen er in manchen anderen Gegenden schwach
ausgebildet oder ganz fehlend ist. TaAYLOR (1914: 88) sagt, bisweilen kann ein
schwacher Kallus vorkommen, wihrend EHrMANN (1933: 84) ihn nicht nennt.

TaYLOR (1914: 92) betrachtet hammonis als eine besonders betr. der Strei-
fung recht variable Art. Abgesehen davon, dafl innerhalb der Populationen eine
gewisse individuelle Variation vorliegt, kann ich dies nicht bestitigen. Im all-
gemeinen zeigt die Schalenskulptur ein gleichartiges Geprige im Material aus ver-
schiedenen Gegenden. Ein niheres Studium von TayLorR’s Angaben zeigt, dafl
er teils geographische und individuelle Variation nicht streng auseinander hilt,
teils dafl seine Aussagen auf taxionomisch unklaren Lokalformen bzw. auf von
dem europiischen Formenkreis klar getrennten amerikanischen Formen beruht.

Zusammenfassend ist also zu sagen, daf} die Variation auf niedrigem taxio-
nomischem Niveau liegt und dafl es kaum méglich ist, von einer distinkten geo-
graphischen Variation zu reden. Die oben erdrterte enge Ubereinstimmung zwi-
schen so extrem entfernten Gebieten wie Schweden und Kamtschatka ist aus-
drucksvoll. Die im groflen und ganzen sehr schwache Variation diirfte sicher
damit im Zusammenhang stehen, daf wir es mit passiv leicht verbreitbaren Ar-
ten zu tun haben, die auf die quartiren Klimaschwankungen empfindlich und
mit bedeutenden Arealverschiebungen reagieren, und folglich geringe Voraus-
setzungen fiir geographische Isolation und Rassenbildung besitzen.

Natiirlich schlieft dies nicht aus, dafl ein weitergefithrtes Studium von Ma-
terial aus bestimmten Gegenden eine solche Variation ergeben kénnte. Wie in
so vielen anderen Fillen von frither beschriebenen ,Varietiten® bleibt die Ar-
beit, die solche Schliisse erlauben kdnnte, noch iibrig.
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Trennung der Arten in der praktischen Bestimmungsarbeirt.

In dem dem Verfasser vorliegenden umfangreichen Material ist die Artzuge-
horigkeit der grofleren Exemplare immer eindeutig. Bei abnehmender Grofle
verwischen sich dagegen die Sondermerkmale. Durch gewisse praktische Hin-
weise ist es doch in der Realitit mdglich, auch die Jungformen ziemlich voll-
stindig zu trennen.

1. Durch das Studium der erwachsenen Stiicke wird man bald dariiber klar,
ob die griinlich-farblosen Formen in einer bestimmten Gegend hammonis f. viri-
dula oder petronella bzw. beide reprisentieren.

2. Im letzten Fall, wo also wirkliche Bestimmungsschwierigkeiten vorliegen,
mag man in der Regel Klarheit tiber das lokale 6kologische Auftreten der beiden
Arten schaffen. In den meisten Gebieten ist petronella die auffallend mehr steno-
tope Art. In N-Skandinavien gilt aber dies statt dessen fiir hammonis. Wenn
man die 8kologischen Verhiltnisse berticksichtigt findet man, dafl in den meisten
Fillen nur in einer begrenzten Anzahl der Fundorte zweifelhafte Formen in
Frage kommen.

3. Gehiuse mit einem auffallend griinen Stich scheinen durchweg hammonis
f.viridula zuzuordnen zu sein. — NB: Gute Optik und Beleuchtung notwendig
fiir sichere Beurteilung!

4. Messung der Byt und Bpayt. der Miindung und Berechnung der Rela-
tion B (vgl. Abb. 1). Wie aus der Tabelle 1 ersichtlich ist, gibt B fiir Exemplare
iber 3 mm in den meisten Fillen einen sicheren Hinweis der Artzugehdrigkeit,
fiir Exemplare unter 3 mm dagegen nur fiir die Minderzahl. — NB: Genaue
Orientierung der Columellar-Achse erforderlich.

IV. Uber anatomische Merkmale und ihre Variation bei
N. bhainmonis und petronella.

Der anatomische Bauplan des Subgenus Perpolita ist von Baker (1928: 14-
17) nach amerikanischem Material beschrieben. Die europiischen Arten schliefen
sich eng an, wie von FORCART (1957) bestitigt wurde. Weitere Angaben werden
auch von TayLor (1914) und RiepiL (1957) gemacht. Das vorliegende Studium
von hammonis und petronella hat, aufler der speziellen Kenntnis dieser Arten,
einige weiteren Ergebnisse zur Auffassung der Perpolita-Gruppe geliefert.

Material und Methoden. Die anatomischen Untersuchungen wurden
an in Alkohol fixiertem Material durchgefiihrt, das teils vom Verfasser selbst
gesammelt wurde, teils vom Naturhistoriska Riksmuseum (Stockholm) und Fach-
kollegen zur Verfiigung gestellt wurde. Die duflere Morphologie wurde teil-
weise an lebenden Exemplaren beobachtet. Die innere Anatomie wurde teils
durch Sezierung, teils auf Schnittserien, mit Azan-Mallory bzw. durch Heiden-
hans Haematoxylin-Methode gefirbt, studiert.

Von hammonis wurden 8 Exemplare seziert und von diesen der Genital-
apparat bei 6 auch auf Schnittserien studiert. Ferner wurden 9 Exemplare in
toto geschnitten.

Von petronella wurden 9 Exemplare seziert, und von diesen der Genital-
apparat von 2 geschnitten.
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Alle sezierten bzw. geschnittenen Exemplare stammen aus Schweden.
Die Radulae wurden durch eine Modifikation der von VERDCOURT (1946)
beschriebenen Prozedur pripariert und mit Chrysoidin gefirbr.

a) Kuflere Morphologie. Das Tier ist bei den beiden Arten sehr iiber-
einstimmend. Die Pigmentierung hat einen grau-blauen Ton und zeigt die
stirkste Konzentration am Kopf mit Tentakeln, Nacken und am niedersten Teil
des Mantels, in einer Zone oberhalb des Mantelrandes. Die Stirke der Pigmen-
tierung der Seiten des Fufles wechselt, ist gewShnlich schwach. Auf der Sohle
kontrastiert das lichtere Mittelfeld gegen die dunklen Seitenfelder, aber es kann
auch vorkommen, dafl die ganze Sohle ziemlich gleichartig licht getont ist. Die
Lungenwand ist schwach oder fast nicht pigmentiert, doch liegt eine Konzen-
tration lings der Ausfihrungsginge vor.

Hinsichtlich der Stirke der Pigmentation und ihrer Variation sind die bei-
den Arten nahe iibereinstimmend. Doch erscheint petronella niemals so intensiv
pigmentiert wie hammonis gelegentlich sein kann. Zwischen hammonis f. typica
und f. viridula konnte kein Unterschied festgestellt werden. Die Gehiusefarbe
ist also ganz unabhingig von der Pigmentierung des Tieres und kann folglich
nicht als Albinismus aufgefafit werden.

Die drei Mantellappen untetliegen bei beiden Arten einer gewissen Varia-
tion. Der rechte, unmittelbar ventro-caudal von dem Atemloch, ist jedoch immer
grob und nur schwach abgesetzt. Die beiden anderen konnen dagegen von di-
stinkt abgesetzten, blattihnlichen Bildungen bis recht unbedeutenden Wulsten
variieren. Gewohnlich ist der mittlere kraftiger als der linke, gelegentlich kann
aber das Umgekehrte der Fall sein.

An Schnittmaterial von hammonis wurde die Verbreitung der Zufieren Be-
wimperung festgestelle. Der Fuff, auf der Sohle und lateral bis zum Fufirande
bewimpert, hat die stirksten entwickelten Cilien auf dem lateral-vertikalen
Teil, unmittelbar unter dem Fufirande. In den Furchen zwischen dem Mittelfeld
und den Seitenfeldern der Sohle fehlen Cilien. An der Randpartie des Mantels
umfaflt die Bewimperung etwa die rechte Hilfte der Unterseite des Mantelran-
des einschlieflich der inneren Fliche des mittleren Mantellappens. Davon setzt
die Bewimperung in der die Kloakendffnung bildenden Kerbe fort, deren
Auflenrand sie lippenartig umgibt. Im tbrigen ist der rechte Mantellappen un-
bewimpert. Innen setzt die Wimperbekleidung bis zur Miindung des Rectums
und der Urethra fort, doch nur den dem Loch am nichsten liegenden Teil der
Lungenhshle umfassend.

b) Genitalorgane. Von hammonis wurden 6 und von petronella 7 Ex-
emplare mit Hinsicht der topographischen Anatomie des Genitalapparates un-
tersucht. Dazu kommt das Studium der Schnittserien. Beide Arten zeigen einen
prinzipiell gleichartigen Bau des Genitalapparates, und da ferner in beiden eine
iibergreifende Variation vorliegt ist es nicht méglich, differentialdiagnostische
Unterschiede festzustellen?). Die Tabelle 5 und die Abb. 10-17 geben eine Auf-
fassung der Variation.

3) Basor & Novak (1909) geben an, dafl petronella mit Pfeil usw. versehen ist. Es
diirfte {iberfliissig sein, gegen diese, wahrscheinlich auf fehlbestimmtes Material begriin-
dete Auffassung zu polemisieren.
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Tabelle 5.

Groflenvariation im Genitalsystem bei N.bammonis und petronella. (Vergleichende
Angaben fiir N. electrina nach BAKERr, 1928.)

hammonis petronella electrina
Anzah| untersuchte Exemplare 6 7 1
Grofenvariation des Gehiuses )

Diam. maj. mm 3-30—4-16 3-75—5-20 bis 5-151)
Penis mm 0-26—0-50 0-24—0-65 0-83
Receptaculum seminis (inkl. Truncus

receptaculi) mm 1-0—1-9 1-6—2-6 2:5
Abstand zwischen Eiweifldriise und

Genitalsffnung mm 1-8—3-3 2:5—3-8 3-8
Follikel-Gruppen in der Zwitterdriise 2—32) 3—4 43)

1) Nach Prsry (1946: 257).
2) GerMAIN (1930: Fig. 133) bildet 4 Gruppen ab.
3) Bei 2 sezierten Exemplaren beobachtet.

Wie aus der Tabelle und den Abbildungen hervorgeht, ist der Genitalapparat
von petronella im Durchschnitt auffallend kriftiger gebaut als der von ham-
monis. Ferner hat petronella 3-4 Follikelgruppen in der Zwitterdriise, wihrend
hammonis 2-3 hat. Die genitalanatomischen Verhiltnisse bestitigen die bio-
metrisch festgestellte artliche Trennung, obgleich distinkte anatomische Sonder-
merkmale fehlen.

Zum Vergleich sind auch die entsprechenden Mafle des Genitalapparates der
nearktischen Art N. electrina (GouLp) gegeben, nach der Figur von BakEr
(1928: T. 3 F. 2). Besonders unterscheiden sich ihre Mafle von denen der ham-
monis. Die Differenzen zwischen diesen Arten werden spiter diskutiert.

Eine besonders starke und iibergreifende individuelle Variation zeigt der
Penis. Die Verhiltnisse liegen bei beiden Arten analog vor, und eine fiir beide
giiltige Charakterisierung kann deshalb gemacht werden?). Man kann von eu-
phallischen (Abb. 11, 12, 15, u. 16) und hemiphallischen (Abb. 10, 17) Typen
sprechen, wobei doch der Ubergang gleitend und der euphallische Typ der ge-
meinere ist. Vas deferens inseriert den Apex seitlich von unten und haftet auf
einer kurzen Strecke an der Peniswand an. Ein kleines apikales Flagellum
(Abb. 14 u. 17) der Grofenordnung 35u kann vorliegen oder fehlen. Auch das
Innere des Penis kann verschiedenartig gestaltet sein. Es ist immer gefaltet und
das Epithel ist in dem apikalen Teil als einschichtiges, kubisch bis cylindrisches
Flimmerepithel ausgebildet, weil im unteren Teil das Epithel von gewdhnlich
niedrigeren Zellen ohne Cilien zusammengesetzt ist. Die Grenze zwischen dem

4) Die Frage, in welcher Erstreckung die Variation funktionell bedingt scin kann,
wird hier als auflerhalb des taxionomischen Problems liegend angesehen. Die Ausbil-
dung des Penis steht moglicherweise mit der Gametenproduktion im Zusammenhang,
aber das vorliegende Material zeigt dies nicht eindeutig.
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bewimperten und dem unbewimperten Teil ist unregelmiflig und kann in sehr
verschiedenem Abstand von der Miindung des Penis liegen. Die Faltung des
apikalen Teils wechselt sehr, von einigen groben Lingsfalten bis zu einem ver-
wickelten System von Taschen und unregelmifligen Falten. Im unteren Teil
ist die Faltung dagegen immer mehr oder weniger ausgeprigt lappig.

Abb. 10-14. Genitalanatomie von N. hammonis aus Schweden; Abb.10-13 X25,

Abb. 14 X180. — 10) Genitalsystem eines hemiphallischen Exemplars (Gehiuse
® maj. = 3-6 mm); Westerbotten, nahe der alten Kirche von Umei. —
11) Genitalendwege eines Exemplars vom gleichen Fundort (¢) maj. = 3:9 mm). Penis

kraftiger entwickelt, keulenformig. — 12) Genitalendwege eines euphallischen Exempla-
res (¢ maj. = 42 mm); Lappland, Jikkvik. — 13) Genitalendwege eines euphallischen
Exemplares (¢ maj. = 3:3 mm); Uppland, Svartsjélandet in Milar-See, Korsudden. —
14) Schematisierter Lingsschnitt durch den Penis eines euphallischen Exemplares (¢ maj.
= 39mm); Lappland, Jikkvik; Orientierung: Schnitt transversal durch das Tier,
lateral links. — Abkiirzungen: ag Eiweifldriise, az Atrium genitale, epp Epithel-
papille im Penis-Lumen, fl Penis-Flagellum, ot Zwitterdriise, otd Zwittergang, p Penis,
pg Prostata, rp Penis-Retractor, rs Receptaculum seminis, spov Spermoviduct, #t Ute-
rus, vd Vas deferens, vs Vesicula seminalis.
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Abb. 15-17. Genitalanatomie von N. petronella aus Schweden; X25; Abkiirzungen wie
bei Abb. 10-14. — 15) Genitalsystem cines hemiphallischen Exemplares (Gehause ¢
maj. = 4-8 mm); Norrbotten, Kirchspiel Alvsbyn, Rackberget. Penis mit kleinem Fla-
gellum, das Receptaculum seminis von einer Spermienmasse ausgedehnt. — 16) Genital-
endwege eines euphallischen Exemplares () maj. = 5:2 mm); Westerbotten, Vinnis. —
17) Genitalendwege eines hemiphallischen Exemplares () maj. = 4-6 mm); Fundort
wie bei Abb. 16.

Bei den hier als hemiphallisch bezeichneten Exemplaren ist der Penis nur
als ein einfacher, relativ weitlumiger Sack ausgebildet, mit der beschriebenen
Differenzierung schwach ausgeprigt. Bei den euphallischen Exemplaren liegt
jene Differenzierung voll ausgeprigt vor, aber auch die bedeutendste Variation.
Mitunter kann man etwa bei dem Ubergang zwischen dem bewimperten und
dem unbewimperten Teil etwas mehr regelmiflig ausgebildete Epithelwarzen
(Abb. 14) finden, die evtl. mit dem von Baker (1928: 17) und ForcarT (1957
105) beschriebenen ovalen Korper identisch sind. Anscheinend kann es sich nicht
um bei hammonis und petronella regelmiflig auftretende Bildungen handeln.
ForcaRT (1928) nennt auch Strukturen, die vielleicht als driisige bzw. kristal-

180



line zu deuten sind, aber ich konnte keine solchen in meinem Material feststellen.
Dagegen ist die Vagina auflerordentlich reich an Driisenzellen.

Wenn auch die artliche Trennung zwischen hammonis und petronella durch
die Verhiltnisse der Genitalanatomie bestitigt wird, sind doch die Uberein-
stimmungen meist auffallend und unterstreichen, daff die Arten sehr eng ver-
wandt sind.

¢) Radula. Die Radulazihne von hammonis (Abb. 18) und petronella
(Abb. 19) zeigen einen auch in Einzelheiten gleichartigen Bau. In der Tabelle 6
werden die Dimensionen und Zahlenverhiltnisse der Radulae gegeben. Daraus
geht hervor, dafl die Zihne von petronella auf jeder Stufe kriftiger sind als
bei hammonis, und im adulten Stadium betrichtlich gréfler sind. Dieser Unter-
schied wurde schon von ScueErMAN (1882) hervorgehoben.

Bei beiden Arten lagen bei Exemplaren aus weitgetrennten Gebieten fast
iibereinstimmende Dimensionen und Zahlenverhilenisse vor. Dies steht in Uber-
einstimmung mit der auf der Gehausemorphologie festgestellten Tatsache, dafl
hammonis und petronella geographisch wenig variabel sind3).

Baxker (1928: 17-18) gibt fir die nearktischen Arten folgende Radula-
Formeln:

22-24
1

3 1 3
S

electrina: 59 X ( ?2;24)

. 21 3 1 3 21
binneyana: 65 (1+3+3+3+T>

Abb. 18-19. Radulae X700 von zwei Exemplaren vom Fundort: Schweden, Uppland,
Svartsjolandet in Malar-See, Korsudden. — 18) N. hammonis (Gehiuse ¢ maj. 3-3 mm);
— 19) N. petronella (Gehduse ¢ maj. ca. 5 mm).

%) In der Literatur gibt CrLEssIN (1882: 159) und Tayror (1914: 89) ganz dhnliche
Formeln (mit 25 Marginal-Zihnen) fiir hammonis an. Dagegen gibt CLEssIN fiir petro-
nella eine betrichtlich hdhere Zahl der Marginalzihne (34 auf jeder Seite; Material aus
Osterreich) an. Wenn nicht irgend eine Fehldeutung zugrunde liegt, diirfte es sich um
cine lokale Variation handeln.
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Tabelle 6.

Mafl- und Zahlverhiltnisse der Radula von N. hammonis und petronella.

Art/Fundort

Ge-

hiuse

Diam.

maj.
mm

Radula Zahn-

Dimensionen linge?)

Radula Formel

N. bammonis

Schweden, Medelpad,
par. Attmar,
Blomsklacken
20.7.1956

Schweden, Skine,
par. S. Sandby,
Linnebjer
24.9.1924

Kamtschatka,
N von Kozyrewsk
8. 8.1960

Osterreich,
Bernsdorf

Schweden, Uppland,
Svartsj6landet,
Korsudden
10. 10. 19542)

Schweden, Medelpad,
par. Attmar,
Bolomsklacken
20.7.1956

473

3-65

3-44

3-40

3-30

1-90

1-24X0-41 19-1

1-06X0-36

1-03X0-39 175

0-97X0-35 167

0-89X0-34

17-8

0-60X0-21 12-0

25 3 1 3 24
65X<T+?+?+?+T)

21 1 2
59 X <T+§+;+—+21—’)

N. petronella

Schweden, Norr-
botten, par. Alvs-
byn, Rackberget
16. 8. 1931

Schweden, Uppland,
Svartsjdlandet,
Korsudden
10. 10. 1954%)

Sibirien, Jenissej,
Surgotskoj
18.9. 1875
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c:a5

420

1-47 X0-59 25-0

1-47X0-52 252

1-11X0-40



Ge-  Radula Zahn- Radula Formel
hiuse Dimensionen linge?)

Art/Fundort Diam.
mayj.
mm mm u
Osterreich, Luggauer 20 3 1 3 18
Bachtal 384 1-15X038 209 55 X <T + 3 + 3 + 3 + T)
Schweden, Westman-
land, Jarnboas 22 3 1 3 .22
17.8.1952 330 1-03X0-41 19-4 53 X <— + -+ 3 + -+ T)
Schweden, Hilsing-
land, par. Rogsta,
Svartudden 14 3 1 3 15\9
15.7.1956 1-90 0:63X0-23 12-8 49 X <T + ? + g + ? + T)

1) Die Zahnlinge ist berechnet als Radula-Linge: Anzahl der Querreihen, also
eigentlich der durchschnittliche longitudinale Raum der Zihne.

2) Fig. 18.

% Fig. 19.

1) Mittelzahn defekt.

Zusammenfassende taxionomische Gesichtspunkte. In der
Anatomie liegen zwischen hammonis und petronella keine greifbaren strukturel-
len Differenzen oder Verschiebungen in den Groflenrelationen zwischen Teilen
der Organsysteme vor. Anscheinend sind die Arten sehr eng verwandt. Im all-
gemeinen ist petronella anatomisch grober gebaut. Wie aus der schalenmorpho-
metrischen Analyse hervorgeht sind die Arten doch distinkt differenziert, wozu
sie in den verschiedenen Teilen ihrer Areale sehr formbestindig auftreten.

Die nearktische electrina wurde bisher als die der hammonis am nichsten
stehende Art betrachtet, mitunter als conspezifisch. Im Lichte der vorliegenden
Befunde erscheint diese Auffassung nicht einwandfrei. Der allgemeine Habitus
des Gehiuses (vgl. PiLsBrY 1946: 257 ff.) erinnert an den der hammonis, aber
er wird betrichtlich gréfer (Diam. maj. bis 515 mm). Von beiden europiischen
Arten unterscheidet sich electrina durch die auffallend dichtere Radialstreifung
und einen enger aufgewundenen Protoconch. In der Genitalanatomie zeigen alle
drei Arten eine weitgehende Ubereinstimmung, aber bei hammonis und petro-
nella inseriert das Vas deferens den Penis seitlich von unten, wozu ein kurzes
Flagellum oft vorliegt. Bei electrina inseriert das Vas deferens den Penis fast
apikal von oben, und ein Flagellum ist nicht beschrieben. Hinsichtlich der Zahl
von Follikelgruppen der Zwitterdriise stimmt electrina mehr mit petronella als
mit hammonis iiberein.

Man kann also nicht sagen, dafl electrina der hammonis oder petronella
nahersteht, dagegen haben die letzteren gewisse Merkmale gemeinsam im Ge-
gensatz zu electrina. Es scheint befugt, diese als ein wenig mehr von den pali-
arktischen Arten differenziert aufzufassen, als diese untereinander.

Nach Baxker (1930: 196-197) steht die in W-Nordamerika lebende N. bin-
neyana occidentalis habituell hammonis noch niher als electrina. Auch hinsicht-
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lich der Insertion des Vas deferens stimmt binneyana occidentalis mit hammonis
(und petronella) iiberein, dagegen, wenn man den Bau des Penis beriicksichtigt,
liegen recht bedeutende Unterschiede zwischen binneyana occidentalis und den
drei anderen Arten (vgl. Baker 1928: T. 3 F. 5) vor. Bei binneyana occidentalis
ist der Penis intern und extern am breitesten in dem untersten /s, wihrend die
oberen 2/3 ein verengtes Lumen haben.

Die Radula-Verhiltnisse der nearktischen Arten sind zu wenig bekannt,
um bestimmte Schliisse zu erlauben.

Die paldarktischen Arten schlieflen also in gewissen Hinsichten electrina, in
anderen Hinsichten binneyana occidentalis enger an, und intermedidre Formen
sind nicht nachgewiesen. Auch die hammonis-Stiicke aus Kamtschatka zeigten
keine Konvergenz gegen irgendeine der amerikanischen Formen auf, sondern
schlielen an die europiische hammonis sehr eng an. Eine Zusammenfithrung
zum holarktischen Formenkreise ist also kaum durchfiihrbar. Diese Umstinde
sind noch mehr unterstrichen, wenn man die geographische Variation von bin-
neyana berticksichtigt. Thre in O-Nordamerika lebende Nominat-Rasse ist petro-
nella habituell dhnlich, aber betrichtlich kleiner, wogegen die kleinere pali-
arktische Art hammonis als habituelles Gegenstiick die grofiere nearktische Art
electrina hat.

Die Verhiltnisse sind also recht verwickelt, aber die Schluf$folgerung scheint
meist naheliegend, daff die Differenzierung zwischen hammonis und petronella
eine spitere Stufe reprisentiert als die grundlegende Trennung zwischen der
nearktischen bzw. paliarktischen Nesovitrea-Gruppe. Das Beispiel der Neso-
vitreen zeigt auch, daf} eine Gruppierung in vikariierende nearktische und pali-
arktische Arten eine kompliziertere Aufgabe ist als bisher angenommen. Um
eine sichere Unterlage zu erhalten, diirfte auch das fossile Material beriicksichtigt
werden.

Im Anschlufl an diese Untersuchung wurde auch der Typus von Helix viri-
dula MENKE, aus dem Senckenberg Museum, zu meiner Verfiigung gestellt. Es
zeigte sich unmittelbar, daf} es sich um eine typische, zu hammonis gehorende
Form handelte. Auch von diesem Typus sind die Dimensionen in der Tabelle 3
gegeben.

Von verschiedenen Verfassern (z. B. WesTERLUND 1886, TRYON 1886, LicHAREV &
RAMMELMEYER 1952) wird der von BourcuienaT (1870) aus Spanien beschriebene
Zonites jaccetanicus als Varietit von N. petronella aufgefafit. Eine Priifung des Typus
(heute im Museum von Genéve) hat ergeben, daf} es sich um eine deutlich unterschiedene
Art handelt. Die Gehdusemafle unterscheiden sich deutlich von denen von petronella
(vgl. Tabelle 3). Wichtiger ist, daf} die Naht auffallend mehr eingedriidst ist, das Ge-
winde regelmifig konisch, die Umgidnge enger aufgewunden und ein im allgemein
mehr Zonitellus-ihnlicher Habitus. Die Relation 3 (= 2-40) liegt auflerhalb der Varia-
tionsbreite der Nesovitrea-Arten. Dazu kommt, daf die Radialskulptur weniger regel-
miflig ist, wogegen auf der Oberseite eine mehr auffallende, feine Spiralskulptur vor-
handen ist, wodurch das Gehiuse einen seidenartigen Glanz erhilt. Die Farbe ist licht
horngelb.

Uberhaupt scheint es unwahrscheinlich, daf} es sich um eine Nesovitrea-Art handelr,
jedenfalls kann Z. jaccetanicus kaum an irgendeine der europiischen Nesovitrea-Arten
angeschlossen werden. Die Frage ihrer taxionomischen Stellung mufl offenbleiben, bis
sie anatomisch geprift werden kann. — Eine andere Sache ist, dafl Angaben von
Z. jaccetanicus aus verschiedenen anderen Gebirgslindern wahrscheinlich auf echte
N. petronella begriindet sind.

184



V. Zur Frage der Nomenklatur.

Der Name Helix petronella L. Prerrrer steht auf der ,Official List of
Specific Names in Zoology“ (Opinion 336, No 390, 1955) und dessen taxio-
nomischer Inhalt wurde von ForcarT geklirt, der den betreffenden Lectotypus
festlegte (ForcarT 1960: Abb. 1). Dieser wurde durch freundliches Entgegen-
kommen von Dr. FORCART selbst dem Verfasser 1962 auf der Depositionstelle,
British Museum London, demonstriert. Seine Ubereinstimmung mit der in Skan-
dinavien sehr verbreiteten Art, N. petronella auctt., konnte einwandfrei fest-
gestellt werden. Seine Mafle sind in Tabelle 3 gegeben, woraus hervorgeht, daff
die fiir petronella kennzeichnenden Merkmale sehr deutlich ausgeprigt sind.
Hinsichtlich der Relation § (= 1-92) liegt der Lectotypus ganz auflerhalb der
Variation von N. hammonis.

Fiir die andere Art kommen 3 Namen in Frage, namentlich Helix hammonis
StrOM, Helix viridula MENKE und Helix radiatula ALpEr. H. viridula ist, wie
schon erdrtert, durch einen Lectotypus festgelegt. Von H. radiatula ist Typen-
material nicht bekannt, aber die Beschreibung ist ganz einwandfrei. Leider ist
noch nicht geklirt, welcher dieser zwei Namen die Prioritit besitzt. Beide wur-
den 1830 verdffentlicht, H. viridula MENKE (1830: 127) sicher nicht frither als
im April, aber wahrscheinlich spiter; H.radiatula ArLper (1830: 38) nach
Archivforschungen, die wir Curator A. M. TyNaN (Hancock Museum, Newcastle
upon Tyne, England) verdanken, sehr wahrscheinlich im August.

Der ilteste Name ist Helix hammonis, der 1765 von STROM veroffentlicht
wurde. Dieser Name ist aber nicht allgemein angenommen worden. Nament-
lich in der britischen Literatur hat man ihn H. radiatula nachstehen lassen,
wegen Kritik von TayLor (1914: 87) und KENNARD & WooDwarD (1920: 84),
die geltend machten, dafl die Originalbeschreibung nicht zutreffend sei. Fiir den
Verfasser ist die Kritik unbefugt und mit besonderer Hinsicht darauf, dafi, falls
der Name hammonis abgelehnt wird, der ungeeignete Name wviridula wahr-
scheinlich Prioritit erhalten diirfte, sollen die Griinde einer Festlegung des Na-
mens hammonis hier niher diskutiert werden.

Der Name wviridula ist anscheinend ungeeignet, teils weil er bisher niemals
als Artname fiir die betreffende Art gebraucht wurde, teils weil er sich auf eine
Farben-Variante von untergeordneter Bedeutung einer normal horn-braunen
Art bezieht, und in manchen Gegenden véllig fehlt.

Wenn man STrROM’s Beschreibung mit der unbestreitbaren Beschreibung
ALDER’s vergleicht, findet man, daf} sie hinsichtlich einer Reihe von Merkmalen
fast iibereinstimmen, namentlich in der Charakteristik der Gehduseform, Farbe
des Gehiuses und des Tieres, Zahl der Umginge, Breitenrelation zwischen dem
letzten und den inneren Umgingen und der Ausbildung des Nabels. Nur bei
ArpER sind die Radialskulptur und die ausgeflachte Naht hervorgehoben, wozu
ein exaktes Groflenmafl gegeben wird. Dagegen beschreibt nur STROM die Form
der Miindung und den Kallus (der anscheinend bei den ALDER zuginglichen
Stiicken fehlte). Betreffs der Grofle sagt STROM nur ,,liden“ = klein, aber durch
Vergleich seiner Abbildung kann man eine Auffassung dariiber erhalten. Es
zeigt sich, dafl die 18 Arten (von Insekten und Schnecken) von STROM in einem
Maflstab abgebildet sind, der von Originalgrofie bis etwa 1-4X Vergroflerung
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bei den kleineren Formen wechselt. Das Bild von Helix hammonis ist 5-5 mm
groff, und gegen den gegebenen Hintergrund wiederspricht dies kaum, dafl
STROM’s Art mit N. hammonis auctt. identisch war.

Zusammenfassend kann also festgestellt werden, daff in STROM’s Beschrei-
bung kein Punkt mit hammonis auctt. unvereinbar ist, dagegen deuten gewisse
Merkmale bestimmt auf jene Art. Da einige Verfasser aber die Identitit von
hammonis STROM in anderer Weise aufgefafit haben, muf} indessen gepriift wer-
den, ob die Originalbeschreibung dafiir Raum gibt. Da STr6M ausschliefflich in
Norwegen lebende Arten behandelte, sind denkbare Alternativen nur unter den
in diesem Lande vorkommenden Landschnecken zu suchen.

Ein solcher Vergleich zeigt, dafl Aegopinella pura (ALDER) wegen der Farbe
des Tieres (weillich), Zonitoides nitidus (MULLER) wegen der Farbe des Ge-
hiuses (dunkelbraun, ohne Kallus) und Windungszahl (4'5), Discus ruderatus
(HarTMANN) wegen auffallender Rippung und Fehlen des Kallus und Discus
rotundatus (MULLER) wegen der Windungszahl (6) u. a. Merkmalen ausgeschlos-
sen sind. Die von BINNEY & BLaND (1869: 48) vorgeschlagene ,Hyalina fabri-
cii [ = Euconulus fulvus (MULLER)] ist schon wegen ihrer vollig verschiedenen
Gehiuseform ausgeschlossen. KENNARD & WoopwarD (1920), schlieflich, den-
ken sich die Mbglichkeit von Jungstufen irgendeiner grofleren Art, wovon
Aegopinella nitidula (DrararNAUD) und Oxychilus alliarius (MiLLER) die nahe-
liegendsten sind. Diese legen aber keinen Kallus an, und haben bei der betreffen-
den Grofle betrichtlich weniger als die fiir hammonis angegebenen 4 Umginge.
Ubrigens, wenn STROM mit diesen Arten in Beriihrung gekommen wire, sollte
er die adulten Tiere bemerkt haben. Dies ist aber anscheinend nicht der Fall,
da er keine gréflere Zonitiden-ihnliche Schnecke als seine hammonis nennt.

Es diirfte iiberfliissig sein, fernere, von bammonis auctt. noch mehr abwei-
chende Arten zu diskutieren. Die Ubersicht zeigt, daf} die Originalbeschreibung
nicht nur fiir die betreffende Art gut zutrifft, sondern auch auf keine andere
Art zuriickfithrbar ist. Unter diesen Umstinden kann der Tatsache, dafl ver-
schiedene #ltere Verfasser den Namen als Synonym fiir andere Arten (vgl.
Ubersicht bei KENNARD & WooDWARD 1920) betrachtet haben, kein Gewicht
beigemessen werden. Es zeigt nur, dafl entweder die betreffenden Verfasser
STROM’s Beschreibung nicht aufmerksam gelesen haben, oder daff die Beschrei-
bungen der anderen Arten so allgemein gehalten waren, daf sie auch fiir ham-
monis zutrafen.

Die Auffassung, dafl der Name Helix hammonis das dlteste Synonym dar-
stellt, muf} also als sehr fest begriindet betrachtet werden. In den meisten neue-
ren Arbeiten von Handbuchcharakter (vgl. Apam 1960, LiIcHAREV & RAMMEL-
MEYER 1952, PiLsBrY 1946 und JAECKEL, 1962) ist er auch als solcher akzeptiert.
Die Nomenklaturfrage wird mehr eingehend in einer Application behandelt,
die in naher Zukunft an die International Commission on Zoological Nomen-
clature gerichtet wird. In dieser wird die Auffithrung von Helix hammonis in
der Official List, zusammen mit der Validisierung der Typen von H. hammonis,
viridula und petronella vorgeschlagen werden. Die Festlegung des Namens
bammonis ist auch von dem Gesichtspunkt wiinschenswert, da man in anderem
Falle mit der Moglichkeit rechnen muf}, dafl der Name viridula Prioritit erhal-
ten kdnnte.
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VI. Okologische Charakteristik.

Um eine adequate Auffassung einer Art als biologische Einheit zu erhalten,
soll sie nicht nur morphologisch erfaflt, sondern auch ihre Lebensweise beriick-
sichtigt werden. Da die beiden europdischen Nesovitrea-Atrten in so grofier Er-
streckung in der Skologischen und tiergeographischen Literatur entweder nicht
auseinandergehalten oder, im Falle der f. viridula, verwechselt worden sind,
diirfte ein Versuch, ein klareres Bild zu geben, befugt sein. Da wir leider fast
nichts iiber ihre Biologie im engeren Sinne wissen, wird die Darstellung zur
Okologie begrenzt.

a) Autdkologie. Die vorliegenden &kologischen Beobachtungen und
Ergebnisse beziehen sich auf das Auftreten von hammonis und petronella in
Schweden und sind {iberwiegend auf eigene Feldstudien begtiindet. Sie geben
ein Bild von den Arten unter teilweise optimalen Bedingungen, unter welchen
z. B. petronella auf niedrigen Hohenlagen auftritt. Dies diirfte eine gewisse
Perspektive iiber das teilweise exklusivere Auftreten der Arten in Kontinental-
Europa geben.

In recht groflen Teilen von Schweden leben die Arten in der Mehrzahl der
Biotope zusammen. Doch zeigt hammonis das breitere Gkologische Register.
Wenn nur eine der Arten angetroffen wurde, handelte es sich fast immer um
hammonis. Sie ist ausgeprigt euryok und kommt auch auf Extrem-Biotopen
wie Hochmooren, trockenen Heiden, sehr nassen Stimpfen wie auch an salinen
Ufern vor. Unter solchen Bedingungen fehlt dagegen petronella véllig. Im gan-
zen ist diese auch an die etwas schattigeren und feuchteren, aber nicht nassen
Biotope gebunden. Von den fiir Mollusken giinstigeren Biotopen ist es aber be-
merkenswert, dafl hammonis freilich in ausgesprochenen Kalkbiotopen gelegent-
lich nicht zu finden ist. Auch in warmen, etwa S-exponierten Lagen in Stein-
gerdll, mit einer forderungsvollen Vegetation von Ulmaus, Kriutern etc. und
dhnlichen Biotopen, kann man sie vergebens suchen. Thr individuenreichstes
Vorkommen zeigt sie in mesotrophen Laub- und Mischwildern.

Gegen das siidliche Schweden wird petronella auffallend spirlicher und in
den kiistennahen Gegenden von S-Schweden, sowie auch in der dufleren Zone
der Stockholmer Schiren fehlt sie fast vollstindig. In den peripheren Teilen
der Verbreitung kommt petronella in ilteren, schattigen, ziemlich vegetations-
reichen und gern feuchten Laub- und Mischwildern vor, und besonders, wenn
eine solche Vegetation in Gebirgsschluchten und Steingersll lokalisiert ist. Nicht
iiberraschend zeigt sie in den peripheren Gegenden eine gewisse Vorliebe fiir
Nordschluchten, zusammen mit u. a. Discus ruderatus. Dagegen findet man sie
nur selten in Sumpfwildern, Bachtilern (Biotope, die fiir das Gebiet des ge-
meinen Vorkommens der Art typisch sind) und iiberhaupt nassen Standorten.
N. petronella hat auch gewisse Forderungen an relativ urspriingliche, ungestdrte
Verhiltnisse, was wohl mit Schwierigkeiten von Neubesiedlungen nach lokalen
Ausrottungen der spirlichen Populationen im Zusammenhang steht. Wo die
Forderungen an Urspriinglichkeit hinreichend entgegenkommend sind, kann sie
auch unter trophisch weniger glinstigen Bedingungen auftreten. Die siidschwedi-
schen Populationen von petronella sind gewshnlich auffallend individuenirmer
als die von hammonis.

Gegen Norden, wie auch in dem Hochgebirge tritt dagegen hammonis zu-
riick, wihrend petronella in gesteigerter Frequenz und Individuenreichtum vor-
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kommt. Wie auf dem Kontinent (vgl. KLemm 1959:168, JaECKEL 1962: 129-130)
steigt auch in Skandinavien petronella hdher als hammonis, wie aus der neben-
stehenden Tabelle 7 hervorgeht. Sichere Funde von hammonis oberhalb der Wald-
grenze liegen nicht vor (vgl. S. 189, Note 2), wihrend petronella auf giinstige-
ren Stellen in der Regio alpina, wie auf Wiesen, Dryas-Heiden und unter Ge-
biisch, vorkommt.

Unterhalb der Waldgrenze, aber noch auf recht hohen Lagen in der Birken-
region, ist petronella eine ziemlich euryske Art, wihrend hammonis vorzugs-
weise in trophisch etwas giinstigeren Biotopen vorkommt. In den Empetrum- und
Vaccinium-reichen Heide-Birkenwildern findet man fast immer nur petronella.
Dagegen ist hammonis regelmiflig in den Sumpfbiotopen, und in den oligo-
trophen, offenen Mooren kommt nur diese vor. Gegen diesen Hintergrund ist es
recht bemerkenswert, daf§ in N-Schweden petronella recht regelmiflig als Ufer-
art auferitt, namentlich in der oberen, relativ vegetationsreichen Zone, wo sich
dagegen hammonis nur selten einstellt. In S-Schweden meidet dagegen petro-
nella fast diesen Biotop, wogegen hammonis hier regelmifiig vorkommt.

Die Abhingigkeit der Arten von den edaphischen Verhiltnissen kommt in
den pH-Relationen zum Ausdruck. In der Tabelle 8 sind die Amplituden hin-
sichtlich pH in verschiedenen Gegenden zusammengefafit. Die Werte bezichen
sich auf die oberflichliche Férna-Schicht$) und sind vom Verfasser durch kolori-
metrische Methode festgestellt. Die Anzahl der pH-untersuchten Lokalititen,
die den Ergebnissen zugrunde liegt, bzw. auf wie vielen von diesen jede Art
angetroffen worden ist, geht aus der Tabelle 8 hervor.

Die Tabelle veranschaulicht die gegen Siiden sich steigernde edaphische Emp-
findlichkeit von petronella, wihrend hammonis in dieser Hinsicht im ganzen
Lande mehr einheitlich auftritt. Die hdhere pH-Grenze fiir hammonis in N-
Schweden bezieht sich auf einen sehr nassen Standort, wo petronella anschei-
nend aus hydrographischen Griinden fehlte. Die extrem sauren Werte wurden
auch nahe der vertikalen Verbreitungsgrenze beider Arten festgestellt, weshalb
man also hier nicht von einer gesteigerten Aciditits-Empfindlichkeit sprechen
kann.

Die Arten zeigen also begrenzte aber deutliche regionale Verschiebungen in
ihrem &kologischen Auftreten. Diese Verschiebungen gelten sowohl fiir das Ver-
hiltnis zu Feuchtigkeit, Exposition und edaphischen Bedingungen und laufen
zwischen verschiedenen Biotop-Typen nicht parallel. Als Folgewirkung der
mehr ausgeprigten Stenotopie und markant herabgesetzten Frequenz gegen
Siiden bei petronella wird die Wiederbesiedlung von Lokalititen, wo die Art
durch — wesentlich — menschliche Eingriffe ausgegangen ist, erschwert, was als
eine gewisse Abhingigkeit von urspriinglichen Bedingungen zum Ausdruck
kommt.

%) Fiir die lockere, oberflichliche Schicht, in welcher sich der Hauptteil der Land-
schnecken aufhilt, wird hier der altnordische Provincialismus Férna gebraucht. Dieses
Wort ist in der internationalen pidologischen Literatur eingebiirgert, und von u. a.
BaroGH (1958) und KUHNELT (1950) gebraucht. Die sachmiflige Abgrenzung wechselt
etwas zwischen verschiedenen Verfassern. In der vorliegenden Darstellung wird als
Forna bezeichnet: die lockere Schicht von partiell abgebauten Pflanzenteilen etc., die
die stirker umgewandelte und homogenisierte Schicht von Mulm, Torf, Roh-Humus
u. dgl. auflagert.

188



Tabelle 7.

Die vertikalen Grenzen von N. hammonis und petronella in N-Skandinavien.

Gebiet hammonis petronella
m m

niedriger als

Norwegen, Finnmarken (c:a 69° N)!) 550

petronella
Schweden, Torne Lappmark (c:a 68° N)?) 700 800
Schweden, Lule Lappmark (c:a 67° N) <700 >800
Schweden, Lycksele Lappmark (c:a 66°N) 690 840

1) Nach OexLaND (1925: 74).

?) Modifiziert nach JAECKEL (1961). JaECKEL (1961: 35) gibt an, daf} bei Abisko in
Torne Lappmark N.hammonis in den meisten Populationen von der f. viridula ver-
treten ist. Dies steht im Gegensatz zu den Ergebnissen anderer Forscher und beruht an-
scheinend auf Fehlbestimmungen von morphologisch etwas konvergenten Stiicken von
petronella. Der Verfasser hatte 1961 die Gelegenheit das Originalmaterial von JAECKEL
durchzusehen und konnte keine f. viridula, sondern nur petronella finden. Aus den von
JaEckEeL (: 30-31) angegebenen Fundorten L3ktavagge und Tornehamn in der alpinen
Region lag keine hammonis vor, nur petronella. Das vertikale Auftretan von hammonis
wird dadurch mehr begrenzt als JAECKEL annimmt.

Tabelle 8.

pH-Amplitude von N. hammonis und petronella in verschiedenen Teilen von Schweden.

An-
Zi}tli _ bammonis petronella
Gebiet anter
suchter
Loka- Fund- Fund-
litaiten orte pH orte pH
N-Schweden, Lule und Lycksele
Lappmark 76 55 4580 66 4572
M-Schweden, Angermanland 92 91 4.0—83 81 4-0—8-3
S-Schweden, SW-Teil
von Westergotland 127 127 4-0—7-5 48 4.9—7-5

Die f. viridula zeigt in Schweden fast eine identische Okologie wie die Hauptform
von hammonis. Die von JaEckeL (1962: 129) angegebene Vorliebe fiir weniger giin-
stige Pldtze ist jedenfalls fiir N-Europa nicht zutreffend. Das einzige, das méoglicher-
weise auf einen kleinen Unterschied in den 8kologischen Forderungen deutet, ist, daff
die f. viridula nicht auf Hochmooren angetroffen worden ist. Die Signifikanz dieser
Feststellung ist jedoch nicht stark, da das Fundmaterial von Hochmooren sehr beschriankt
ist. Unter allen Umstanden deutet es nicht auf eine Vorlicbe fiir weniger giinstige Be-

189



dingungen, sondern auf den Gegensatz, dafl die f. viridula dafiir etwas mehr empfind-
lich ist. In Gegenden, wo beide Formen hiufig sind, kann bald die eine und bald die
andere in gleichartigen Biotopen dominieren.

b) Syndkologie. Wie schon bemerkt, zeigen in Schweden die beiden
Arten, mit bestimmten regionalen Ausnahmen, ein breites 6kologisches Register.
Sie werden also in sehr verschiedenen Molluskengesellschaften angetroffen. Eine
synokologische Charakterisierung ihres Auftretens wird deshalb am einfachsten
durch Beispiele die 8kologisch und/oder geographisch an der Grenze des Vor-
kommens liegen, gemacht, oder negativ durch demonstrieren, wo die Arten nicht
mehr auftreten. In der Tabelle 9 werden die Molluskengesellschaften in einer
Reihe in jenen Hinsichten typischen Biotopen dargestellt. Simtliche Beispiele
sind aus Schweden.

Tabelle 9.

Art/Fundort Abundanz!)
I Ir I 1Iv A%

=

VII

Cochlicopa lubrica (MULLER) —
C. lubricella (Porro) —
Columella aspera WaLDEN —
C. edentula (DRAPARNAUD)

C. columella (MARTENS) —
Truncatellina cylindrica (FErussac) —
Vertigo pusilla MULLER —
V. lilljeborgi (WESTERLUND) —
V. pygmaea (DRAPARNAUD) —
V. substriata (JEFFREYS) —
V. alpestris ALDER —
V. ronnebyensis (WESTERLUND)
V.arctica (WALLENBERG)

Chondrina clienta (WESTERLUND)
Pupilla muscorum (L.)

Vallonia pulchella (MULLER)
Zoogenetes harpa (Say)

Punctum pygmaeum (DRAPARNAUD)
Discus ruderatus (HARTMANN)
Vitrina pellucida (MULLER)
Euconulus fulvus f. fulvus (MULLER)
E. fulvus {. alderi (Gray)

Vitrea crystallina (MULLER)
Nesovitrea hammonis (STROM)

N. petronella (PFEIFFER)

Oxychilus alliarius (MILLER)
Arianta arbustorum (L.) —
Arion subfuscus (DRAPARNAUD) —
Deroceras laeve (MULLER) —
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1) Die Ziffern bedeuten, daf die Arten in einer Siebeprobe von etwa 15 dm? Ur-
sprungsvolum in den unten angegebenen Individuenzahlen gefunden wurden. 1 =
1 Exempl. 2 = 2-9 Exempl. 3 = 10-99 Exempl. 4 = 100-999 Exempl. (vgl. WaLDEN
1965: 98).

2) Auch f. viridula.

190



Fundortbeschreibungen.

1. Lappland, Lule Lappmark, Umgebung von Laidaure, N von Aktsek. Ein kleiner
krattartiger Bestand in einer blockreichen Niederung gegen S auf iiber 800 m, oberhalb
der Waldgrenze. Felsenunterlage: saure Vulkaniten. Weiden (hauptsichlich Salix phyl-
licifolia und lanata) mit etwas [uniperus communis, Betula tortuwosa und nana ein-
gemischt. Auf nicht zu stark beschatteten Stellen iippige Untervegetation von Geranium
silvaticum und Gras; auch Trollius enropaeus, Aconitum septentrionale, Cirsium hete-
rophyllum, Oxyria digyna, Rubus saxatilis, Vaccinium myrtillus und uliginosum, lokal
dominantes Empetrum hermaphroditum. Sehr reiches Fallaub; pH in diesem 4-5. —
Leg: H. W. WALDEN 26. 7. 1959.

Typischer Biotop von petronella in der alpinen Region.

II. Lappland, Lule Lappmark, Umgebung von Peraure, Tjatsevaggetjakko. Lichter
wiesenartiger Laubwald in Talus gegen N. Sauer, granitig-schiefriger Felsengrund.
Hauptsichlich Betula tortuosa, Sorbus ancuparia und Salix lanata. Reiche Vegetation
von Gras, Chamaenerion angustifolium, Rubus saxatilus, Geranium silvaticum, Aconi-
tum septentrionale, Trollius europaeus, Dryopteris spinulosa usw. moosreich, liberwie-
gend Hylocomium splendens. Niveau zwischen 660-560 m; im unteren Teil auch Popu-
lus tremula, in der Feldschicht iiberwiegend Vaccinium myrtillus und Dryopteris lin-
neana. pH in der Férnaschicht < 6. — Leg: H. W. WaLpEN 18. 7 1964.

Typischer Biotop in der obersten Waldregion, wo nur petronella zu finden ist.

III. Lappland, Lycksele Lappmark, par. Sorsele, Laivatjikko. Wiesenartiger Bir-
kenwald (Betula tortnosa) am Siidhang auf 690 m Niveau auf kalkhaltigen Amphibo-
liten und Glimmerschiefern. Ziemlich reichlich mit Weiden (hauptsichlich Salix glauca,
lapponum und lanata), etwas Juniperus communis. Reiche Gras- und Kriutervegetation
mit u. a. Deschampsia caespitosa, Nardus stricta, Geranium silvaticum, Filipendula
ulmaria, Aconitum septentrionale und Trollius enropaeus. Auf trockenen Stellen haupt-
sachlich Vaccinium myrtillus und Deschampsia flexuosa, in nasseren, moorigen Ziigen
besonders Nardus stricta, Cirsium heterophyllum, Potentilla erecta, Saussurea alpina,
Thalictrum alpinum, Caltha palustris und Braunmoose. pH in der Fornaschicht c:a 7. —
Leg: H. W. WaLpién 3. 8. 1963.

Eine glinstige Lokalitit auf hohem Niveau, wo beide Nesovitrea-Arten vorkommen.
Dieses Lokal reprisentiert die vertikale Grenze fiir hammonis.

IV Lappland, Lule Lappmark, 19 km NO von Kvikkjokk, an der W-Seite des
Berges Nammates auf ziemlich sauren, schiefrigen Bergarten. Fichtenwald mit Ein-
mischung von Birken (Betula pubescens), Kiefern, Weiden usw. in der Schlucht gegen
S. Reiche Bodenvegetation von Vaccinium myrtillus und vitis-idaea, Empetyum herma-
phroditum, Dryopteris linneana, verschiedene Kriuter, lokal Geranium silvaticum,
Aconitum septentrionale und Trollius europaens. Moosreich, u. a. Rbhytidiadelphus tri-
quetrus. pH in der Fdrnaschicht 5-5. — Leg: H. W. WaLpEN 28. 7. 1959.

In diesem fiir die obere Nadelwaldregion typischen Biotop konnte hammonis nicht
nachgewiesen werden.

V. Lappland, Torne Lappmark, an der SW-Seite des Berges Snoritjakko, N von
Torne Trisk. Am Rande eines stark kalkbeeinflufiten Moores, in flacher Neigung gegen
SW. Uberwiegend Carex rostrata, Menyanthes trifoliata, Einmischung von Filipendula
ulmaria, Equisetum palustre, Scirpus caespitosus, Pinguicula vulgaris u. a. Seggen- und
Kriuterarten. Verstreut Birken und Grauerlen. pH-Werte in der Fornaschicht von
> 7 bis < 8 notiert. — Leg: H. W. WaLpén 30. 7. 1957

Ein Beispiel eines Biotops in der oberen Waldregion, wo nur hammonis angetroffen
wurde.

VI. Westergdtland, par. Angered, NO von Agnesberg. Wald in ziemlich steiler
Bergschlucht (Gneis) gegen N, mit Absitzen und groben Blécken. Oberst Kiefernwald,
darunter Sorbus ancuparia; auch zerstreut Populus tremula, Quercus sp., Corylus avel-
lana, Acer platanoides, lokal auf einem blockreichen Absatz Tilia cordata. Hauptsich-
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lich Gras, Moose und Polypodium wulgare, unten, in mulmiger Schlucht, Anemone
nemorosa, Oxalis acetocella u. a. Kriuter, Gras. Gneis-Untergrund. — Leg: H. Lou-
MANDER 19. 5. 1922.

Ein typischer Biotop fiir petronella in der kiistennahen Gegend von SW-Schweden,
wo die Art sehr selten ist.

VII. Oland, par. Vintlinge, Mérbylilla Alvar. Verkarstete Kalksteinebene mit
xerothermer Vegetation. In den Karstspalten Prunus spinosa, Polygonatum officinale,
Cynanchum vincetoxicum etc., Moose. Auf den Kalkfelsen neben den Spalten Grup-
pen von Juniperus commaunis, unter welchen Moose, Filipendula hexapetala, Potentilla
reptans, Sedum acre und album, Taraxacum sp. usw. wachsen. Forna-Anhdufungen
hauptsichlich in den Karstspalten. — Leg: H. LouManDEr 13. 10. 1937.

Ein Beispiel eines Kalkbiotops von extremem Typ, wo keine der Nesovitrea-
Arten Lebensbedingungen findet.

Es diirfte iiberfliissig sein, die durch die gegebenen Beispiele hervortretenden
Verhiltnisse niher zu diskutieren. Zusammenfassend kann festgestellt werden,
daf}, wie in ihrer Taxionomie, hammonis und petronella auch in Skologischer
Hinsicht nahe Beziehungen zeigen, aber gleichzeitig auch deutliche Differenzen.
Unter optimalen Bedingungen treten sie fast gleichartig auf, wogegen unter
extremen Verhiltnissen ihre Okologie recht verschieden scheint. Die in dem
skandinavischen Raum hervortretenden Differenzen spiegeln die tiergeogra-
phischen und ausbreitungshistorischen Unterschiede zwischen hammonis und
petronella wieder, soweit diese heute beurteilbar sind. Es liegt in der Natur der
Sache, daff unsere Auffassung iiber diese Verhiltnisse noch unsicher sein muf3,
weil sie in grofler Erstreckung auf taxionomisch unzuverlissige Angaben ge-
griindet ist. In manchen Fillen ist man auf Vermutungen angewiesen, was sich
unter dem einen oder anderem Namen verbirgt. Es ist die Hoffnung des Ver-
fassers, dafl die vorliegende Arbeit eine Grundlage fiir das vertiefte Studium
der Okologie, Biologie, Tiergeographie usw. der Arten bietet.

Summary.

On the taxonomy, nomenclature and ecology of Nesovitrea hammonis
(STrROM) and N. petronella (L. PREIFFER).

The taxonomic relation between N. hammonis and petronella has long
been controversial. Recently KLEmM (1959) has argued that they are specifically
distinct, while ForcarT (1960) and RiepeL (1957) have regarded them as
probably colour varieties of one species. The present paper is an attempt
to demonstrate that they are specifically distinct and to clarify the nomen-
clature and elucidate their ecology.

1. A series of samples of the two presumptive species from localities where
they were collected under topographically and ecologically sympatric conditions
was subjected to biometric analysis. A preliminary test showed that the relation
B = Biot./Bpart. (see Fig. 1) was suitable for this analysis, and that this had
to be based on specimens exceeding 3 mm in major diameter (see Fig. 2).

2. In material from Lappland, N. Sweden, specimens above a certain size
proved easily separable on morphological characters given by Exrmann (1933),
and it appeared that specimens assigned to hammonis were always brownish,
while those assigned to petronella always had hyaline, almost colourless shells.
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Consequently the shell colour could always be regarded as a genetical indication
of the two species. Statistical analysis of the § values confirmed that this as-
sumption was justified. The value of ¢ = 18-2 corresponds to an absolute signi-
ficance of the difference between bhammonis and petronella in the material from
Lappland. The range of variation of f in this material, plotted against major
diameter of shell, is demonstrated in Fig. 2.

3. The analysis of corresponding sympatric samples from Westergétland in
S. Sweden and from the vicinity of Gothenburg gave t = 19-3 and 153 respec-
tively, both values corresponding to an almost absolute significance for the
difference between hammonis and petronella.

4, In S.Sweden the light greenish hyaline {. viridula of hammonis is com-
mon and often confused with petronella. Statistical analysis of sympatric
samples of the typical form of hammonis and f. viridula gave t = 0-55;
P = 0-5 < 0-6, which confirms their close relationship, whereas petronella and
hammonis f. viridula proved statistically highly different (+ = 13-0).

5. Finally, non-sympatric material from the Alps was examined. Again
an extremely high significance for the difference between hammonis and petro-
nella was demonstrated (¢ = 13-9). The survey definitely confirms their specific
distinctness, and the difference constantly proved highly significant in widely
separated parts of the range. The biometrical data from the different series of
samples are abstracted in Table 1, showing the overlap frequency with regard
to the variation of the quotient between hammonis and petronella, and Table 2,
which shows the variation and statistical characteristics of p. The distribution
of the values of B in the different series of samples are represented diagram-
matically (Fig. 3).

6. A detailed comparison is made of the shell characters of hammonis and
petronella. The dimensions of shells from widely separated parts of the range
are given (Table 3), which show that both species are conchologically very
constant.

7 The forma wviridula is of very low taxonomic rank, comparable to the
band forms of Cepaea spp. The otherwise close morphological conformity
between hammonis {f. typica and f. viridula is demonstrated by the striking
parallelism in the values of f§ between the two forms in mixed populations
(Table 4).

8. A practical device for the discrimination of dubious specimens is given.

9. The external morphology of the animal, the genltal anatomy and the
radula have been studied. Differences between the two species are pointed out
and the infraspecific variation is considered. No clear-cut structural differences
exist, though petronella is generally more stoutly built than hammonis (see
Tables 5 & 6, and Figs. 10-19). In both species the penis varies greatly in size
and internal structure, which justifies distinguishing between euphallic and
hemiphallic specimen. No trace of crystalline structures or glandular cells in
the penis could be made out in serial sections.

10. In comparison with the Nearctic species of Nesovitrea there are distinct
morphological differences, and it does not seem possible to group these together
with the Palaearctic ones into super-species. In the author’s opinion, hammonis
and petronella are more closely related to each other than to any of the Nearctic
species.
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11. ,Zonites“ jaccetanicus BOURGUIGNAT (1870) is briefly considered. Some
authors have regarded it as a subspecies of N. petronella, but it is evident that
it has nothing to do with this species: judging from the shell morphology it does
not even belong the genus Nesovitrea.

12. The nomenclature is discussed and reasons are given for the validity
of the prior synonym Helix hammonis STROM, 1765. For Helix viridula MENKE,
1830, type material exists, which makes the conspecificity to N. hammonis
evident. The Lectotype of Helix petronella L. PreIFrER, 1853, is clearly con-
specific with N. petronella auctt. Further information and bibliographical re-
ferences will be given in application submitted to the International Commission
on Zoological Nomenclature.

13. 'The ecology of hammonis and petronella in Scandinavia, where both
species live under optimal conditions, is surveyed. They are ecologically rather
similar, occur in a wide diversity of habitats, but also show distinct differences.
These are most striking in the borderland cases and in the present account chief
attention is directed to these and to the regional variation in ecology. The ver-
tical limits of the two species in the N. Scandinavian mountains are given in
Table 7, and the pH-ranges in different parts of Sweden in Table 8. — In
Table 9 the gastropod communities in different habitats, which are significant
with regard to presence or absence of hammonis and petronella, are represented.
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