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Mit 18 Abbildungen.

Die vorliegende Arbeit ist das Ergebnis einer zusammenfassenden Unter-
suchung des Genitalsystems aller mir zur Verfiigung stehenden Arten der Unter-
familie Alopiinae und einer Auswertung der mir bekannt gewordenen Schriften
zu diesem Thema: sie bietet ein System der Unterfamilie im Rahmen der Clausi-
liidae, das wie alle Systeme vorldufigen Charakter hat und als Basis fiir weitere
Arbeiten iiber Clausiliidae dienen soll.

I. Systematik der europiischen Clausiliidae.

Mit Ausnahme der zu den Phaedusinae zu stellenden Genera Serrulina,
Pontophaedusa, Caspiophaedusa (LikuaRev 1962) und der moglicherweise mit
den Neniinae verwandten Gruppe Laminifera (Neniatlanta + Bofilliella) sind
die Clausiliidae des europiischen Raumes (Europa, Vorderasien, Nordafrika) in
vier Unterfamilien zu gliedern:

*) V: Arch. Moll., 99: 107-132. Frankfurt a. M. 1969.
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1. Alopiinae A. J. WacGneR 1913 (= Cochlodininae THieLe 1931) (Abb. 1):

Divertikel von gleichem histologischen Bau wie der Pedunculus, Einmiindung
des Divertikels teilt Pedunculus in Blasenstiel und Blasenhals; minnliche End-
wege nicht wie 3) oder 4) umgebildet.

Hierher die in Abschnitt IT zusammengestellten Gruppen.

2. Mentissoideinae LiNpHOLM 1924 (= FEuxininae LikHAREV 1962) (Abb. 2):

Divertikel als driisiger Schlauch am proximalen Ende des Pedunculus ein-
miindend; minnliche Endwege nicht wie 3) oder 4) umgebildet.

Zu dieser Unterfamilie gehdren (Hesse 1925, URBANSKI 1960, LIKHAREV
1962 und die im folgenden genannten Autoren; taxonomische Bewertung weit-
gehend nach LixHAREV 1962): Idyla, Scrobifera, Armenica (s. s. + Sprattia +
Bitorquata), Acrotoma (s. s. + Roseniella), Graciliaria (Sobs 1930), Euxina
(s. s. +Caucasica + Elia 4 Acroeuxina), ¢ Olympicola, Megaleuxina, Euxina-
stra, Galeata, Mentissoidea, Filosa, Boettgeria (MANDAHL-BarRTH 1951) und
méglicherweise die Macroptychia-Gruppe.

3. Clausiliinae (Abb. 3):

Divertikel wie vorige; minnliche Endwege umgebildet: bestehen aus Pseudo-
epiphallus, Parepiphallus und Penis. Pseudoepiphallus ist dem distalen Ab-
schnitt des Vas deferens, Parepiphallus dem proximalen Abschnitt des Vas defe-
rens + Epiphallus homolog. Epiphallus, Retractor penis und Penis + riick-
gebildet, Schleife der minnlichen Endwege jedoch erhalten (Teil III dieser Serie,
1966: 33-35).

Dazu gehoren folgende Genera: Ruthenica, Fusulus, Julica, Erjavecia, Iphi-
gena (s. s. + Macrogastra), Clansilia, Neostyriaca. Die letztere Gruppe sollte
analog Isabellaria, Muticaria und Papillifera als selbstindiges Genus behandelt
werden (trotz Teil III, 1966), weil sie ihnen taxonomisch gleichwertig ist.

4. Baleinae A. J. Wacner 1913 (Abb. 4):

Divertikel wie vorige; minnliche Endwege umgebildet: bestehen aus Pseudo-
epiphallus, Parepiphallus (= Epiphallus des Teils I, 1963a: 86, 114) und Penis.
Homologisierung wie vorige, jedoch bei Parepiphallus fraglich, weil Retractor
penis fehlt. Wesentliche Unterschiede zu vorigen:

a) Penis nicht riidegebildet;

b) Retractor penis fehlt vollig;

¢) Pseudoepiphallus und Penis durch Muskelbidnder verbunden, deren Homo-
logie mit den Penisligamenten der tibrigen Unterfamilien unsicher ist (Teil I:
86, 114); Schleife der minnlichen Endwege aufgeldst;

d) Parepiphallus nicht diinner als Pseudoepiphallus, daher minnliche Endwege
einen schwach gegliederten Schlauch bildend.

Der voll ausgebildete Penis und die eigenartigen Muskelb4dnder der minn-
lichen Endwege sowie das vollige Fehlen des Retractor penis bei den Baleinae
machen eine Ableitung von bestimmten Gruppen der Clausiliinae, wie sie in
Teil I: 86, 114 vorgenommen wurde, unmdglich. Die Ahnlichkeit zwischen
Iphigena s. s. und Vestia, auf die diese Ableitung begriindet war, ist, wie weitere
Untersuchungen von Vestia erwiesen haben, nur duflerlich (schon Teil I: 106)
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Abb. 1-4. Genitalsystem der Unterfamilien der europiischen Clausiliidae.
1) Alopiinae; 2) Mentissoideinae; 3) Clausiliinae; 4) Baleinae.

Abkiirzungserklirungen fiir die Abbildungen des Teils VI siehe Teil V, 1969.

Hinzu kommt: Ap = Penisappendix; M = Mund&ffnung; Ovsp = Spermovidukt; Pa =
Parepiphallus; Pd = Pedunculus; Pe = angeschwollenes Penisende am ausgestiilpten
Penis; Pn = Pneumostom; Ppb = Papillenbasis; Ps = Pseudoepiphallus; RpEp = zum
Epiphallus ziehender Retraktorarm; RpP = zum distalen Penisende ziechender Retrak-
torarm; I = Tentakel.
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und offenbar das Ergebnis einer Parallelevolution. Die beschriebenen Unter-
schiede lassen vermuten, dafl die Baleinae unabhingig und parallel zu den Clau-
siliinae entstanden sind, so dafl eine Trennung beider Gruppen empfehlens-
wert ist.

Zu den Baleinae gehoren folgende Genera (LikHAREV 1962, Hupec 1963,
1965): Laciniaria (s. s. + Strigilecula + Bulgarica + Denticularia), Mentissa,
Balea, Idylopsina, Pseudalinda (s. s. + Vestia), Quadriplicata, Mucronaria
(s.s. + Multiplicaria + Index), Micropontica. Die taxonomische Bewertung der
verschiedenen Gruppen ist wie bei den Mentissoideinae noch unsicher.

Die Phylogenese der Clausiliidae Europas wird am besten nach der Aus-
bildung des Genitalsystems der rezenten Vertreter rekonstruiert, weil dieses sich
nach den bisherigen Untersuchungen phylogenetisch konservativer verhilt als
das Gehiuse. Die beschriebene Umbildung des Divertikels und der minnlichen
Endwege zeigen, dafl die Unterfamilien Mentissoideinae, Clausiliinae und Ba-
leinae im Vergleich zu den Alopiinae abgeleitet sind und dafl wiederum die Grup-
pen Clausiliinae und Baleinae stirker abgeleitet sind als die Mentissoideinae.
Betrachtet man die Phaedusinae als phylogenetisch dlteste Gruppe der Clausi-
liidae, so ergibt sich als einfachstes Schema der Phylogenese der Familie das ab-
gebildete (Abb. 5). Es unterscheidet sich von dem von LikHAREV (1962: 93) an-
gegebenen vor allem in der Ableitung der Baleinae.

Stammform Clausiliidae

Divertikel / Divertikel
nicht umgebildet umgebildet
Neniinae
Alopiinae
; Mentissoideinae
Phaedusinae /
/ Clausiliinee
/
/  Baleinae

Abb. 5. Verwandtschaftsverhiltnisse und Phylogenese der Clausiliidae.

IT. Systematik der Unterfamilie Alopiinae.

A. Arbeitsgrundlagen.

Die vorgeschlagene systematische Gliederung der Alopiinae stiitzt sich auf:

1. die eigenen Untersuchungen des Genitalsystems der zur Verfiigung stehen-
den Arten (etwa 120 Exemplare von 48 Arten aus 18 Gattungen ohne die in
Teil TI, 1963b und Teil V, 1969 behandelten Arten);
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2. die Auswertung der zugehorigen Literatur: WiEGMANN 1893, A. J. WaGNER
1913, 1919, 1921, 1925, 1927, Sodbs 1928, 1933, Fucus & KAureL 1936,
BranDT 1956, 1962, die jedoch nur bedingt brauchbar ist, weil die Autoren
taxonomisch bedeutsame Teile des Genitalsystems nur am Rande oder gar
nicht beriicksichtigen, so den Feinbau der minnlichen und weiblichen End-
wege und die Muskulatur des Genitalsystems (vgl. Teil I, 1963a: 82);

3. die Gehdusemerkmale und die geographische Verbreitung der einzelnen
Gruppen.
Bei der vergleichend-anatomischen Untersuchung der zur Verfiigung stehen-
den Arten der Alopiinae fand ich folgende taxonomisch bedeutsamen Merk-
male des Genitalsystems:
Ausbildung des Canalis serosus des Spermovidukts und des freien Ovidukts;
Linge des Divertikels im Verhiltnis zu Bursa und Blasenhals;
Vorhandensein oder Fehlen eines muskulésen RRS sowie seine Insertions-
stelle;
Form der weiblichen Endwege sowie Linge des Blasenstiels und freien Ovi-
dukts im Verhiltnis zur Vagina;
Ausbildung des Penis, besonders des distalen Penisendes (Penisappendix,
Penispapille oder Ersatzbildungen) und der granuliren Zone des Penis,
Linge des Penis im Vergleich zur Vagina;
Ausbildung des Epiphallus, also Linge und Dicke von proximalem und
distalem Epiphallusabschnitt im Verhiltnis zueinander und zum Penis;
Ausbildung des Retractor penis.

B. Penisappendix und Penispapille.

Die Ausbildung der minnlichen Kopulationsorgane der Alopiinae bedarf
einer erginzenden Betrachtung. Die Tatsache, dafl manche Gruppen der Unter-
familie einen Penisappendix und niemals eine Penispapille, andere eine Papille
und niemals einen Appendix haben, lif}t vermuten, daff beide Bildungen homo-
log sind. Diese Vorstellung wird durch morphologischen Vergleich mehrerer
Gruppen und durch vergleichende Beobachtung der Kopulation dieser Gruppen
gestiitzt.

1. Morphologischer Vergleich (dazu Abb. 6-9).

Manche der untersuchten Formen mit Penisappendix (Bspl. Medora maca-
rana, Abb. 6) besitzen einen zweiarmigen Retractor penis (eine Hilfte am Epi-
phallus, die andere am distalen Penisende gegeniiber Penisappendix inserierend),
andere, besonders die mit kurzem bis reduziertem Appendix, einen einarmigen
Retractor penis, der nur am Epiphallus inseriert. Allen untersuchten Formen
mit Appendix fehlt ein muskuldser Retraktor der weiblichen Endwege (RRS);
an dessen Insertionsstelle sind diese bindegewebig mit dem zugehdrigen (meist
linken) Teil des Spindelmuskels verbunden. Die untersuchten Formen mit Penis-
papille dagegen haben immer einen einarmigen Retractor penis und einen unter-
schiedlich kriftigen muskuldsen RRS (Bsple. Delima albocincta, Abb. 8, und
Siciliaria gibbula, Abb.9). Bei verschiedenen Carinigera-Arten (Bspl. Carini-
gera delimaeformis, Abb.7) findet sich jedoch neben einer Penispapille und
einem schwach muskuldsen RRS ein zweiarmiger Penisretraktor, wie er fiir viele
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Formen mit Appendix charakteristisch ist (Hinweis schon bei BRanpT 1962 und
in Teil I, 1963a: 92). Auch zeigt die genaue Untersuchung der Papillenbasis bei
den Delima-Arten (Abb. 8) eine deutliche Vertiefung, die einer Einstiilpung der
Papille entspricht. Der Vergleich der Kopulationsorgane von Formen mit Ap-
pendix mit denen mit Papille 148t also vermuten, dafl die Penispapille einen
ausgestiilpten, also in den Penis eingestiilpten Penisappendix darstellt.

Abb. 6-9. Vergleich der minnlichen Endwege von Alopiinae.

6) Medora macarana (RossmAssLER) (Prip. 140); 7) Carinigera delimaeformis (O.
BoETTGER) (Prip. 52); 8) Delima albocincta (L. Pretrrer) (Prip. 167); 9) Siciliaria gib-
bula (RossmAssLER) (Prip. 173).
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2. Funktioneller Vergleich (dazu Abb. 10-18).

Um diese Vermutung zu priifen, erschienen vergleichende Beobachtung der
Kopulation und zugehsrige Untersuchung von Kopulationspriparaten beider
Gruppen geeignet. Die Kopulation der untersuchten Arten der Alopiinae ver-
liuft folgendermaflen: Die bei der Kopulation als Minnchen aktiven Tiere (beide
oder einer der beiden Partner, Agathylla lamellosa: Abb. 10, Delima-Arten:
Abb. 12, 13, Cochlodina laminata: Abb. 15, 16) iibertragen mit Hilfe des Penis

Abb. 10-11. Kopulation von Agathylla lamellosa (SCHUBERT & WAGNER).
10) Tiere in Kopula (einseitig); 11) Ausfithrginge kopulierender Tiere (gegen Ende der
Kopula: Penis teilweise zurlickgezogen) (Prip. 161).

P
) -
Vag P
At P
At
Vag P
At At
P P
Pp Ves
12 13 14

Abb. 12-14. Kopulation von Delima-Arten.

12) Delima decipiens (RossmAssLER): Tiere in Kopula (wechselseitig); 13) Delima pachy-
stoma (L. Prerrrer): Kopulationsorgane gegen Ende der Kopula; 14) Delima pachy-
stoma: Kopulationsorgane getrennt, ausgestiilpte Penes sichtbar.
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eine Spermatophore, die wihrend der Kopula im distalen Epiphallusabschnitt
gebildet wird. Zu Beginn der Kopula wird der Penis in die weiblichen Endwege
des Partners (Vagina, z. T. auch proximaler Abschnitt des Blasenstiels) hinein
ausgestilpt, etwa bis in den Bereich, an dem der RRS inseriert, wobei die dista-
len Teile, Atrium und mdglicherweise ein Teil der Vagina, dem Penis entgegen
ausgestiilpt werden. Gegen Ende der Kopula wird die gebildete Spermatophore
im Blasenstiel abgesetzt und in das Divertikel befordert, spater von dort durch
Kontraktion der vom Divertikel zum Blasenhals ziehenden Muskelfasern in
Blasenhals und Bursa gebracht, wo sie aufgeldst wird. Nach vollendeter Uber-
tragung wird der Penis durch Kontraktion des Retractor penis zuriickgezogen.

Bei den Formen mit Penisappendix (Bspl. Agathylla lamellosa, Abb. 11,
und Herilla accedens) wird dieser zusammen mit dem Penis ausgestiilpt, so daf}
er nach Ausstiilpung auf dem Vorderende des Penis sitzt. In diesem Zustand
ist er nicht von der Penispapille zu unterscheiden, die sich nach Ausstiilpung des
Penis an der gleichen Stelle befindet (Bspl. Delima-Arten, Abb. 14). Beide Penis-
anhinge haben offenbar die gleiche Aufgabe: sie dienen dazu, den Penis bei der
Kopula fest in den weiblichen Endwegen des Kopulationspartners zu verankern.
Der Retraktorarm zum distalen Penisende bei vielen Formen mit Appendix,
besonders bei solchen mit langem, diirfte beim Zuriickstiilpen des Appendix

Abb. 15-18. Kopulation von Codblodina laminata (MoNTAGU).

15) Tiere in Kopula (einseitig); 16) dasselbe gegen Ende der Kopula: Penis teilweise
zuriickgezogen; 17) Ausfiihrginge kopulierender Tiere (Prip. 158); 18) Ausgestiilpter
Penis des aktiven Kopulationspartners (Prap. 158).
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nach der Kopulation helfen. Die Formen mit Penispapille sind dagegen mit
einem Retraktor (RRS) ausgestattet, der die weiblichen Kopulationsorgane zu-
riickziechen und das Fehlen des Retraktorarms zum distalen Penisende zumin-
dest bei langer Penispapille kompensieren kann.

Die Kopulation der Formen ohne Penisanhang wurde am Bspl. Cochlodina
laminata untersucht (Abb. 15-18). Bei dieser entsteht am voll ausgestiilpten
Penis aus der Einschniirung am distalen Penisende (Teil V, 1969: Abb. 2-4) eine
keulige Verdickung am Vorderende (Abb. 18), an der der Epiphallus subterminal
miindet. Diese Aufblahung des vorderen Penisendes diirfte wie Appendix oder
Papille der Befestigung des Penis im Blasenstiel des Partners dienen (Abb. 17).
Auch bei Codblodina kénnen die weiblichen Kopulationsorgane durch einen
RRS zuriidkgezogen werden.

Die Untersuchung der Kopulation verschiedener Arten der Alopiinae be-
stitigt die Annahme, dafl die Penispapille aus einem ausgestiilpt gebliebenen
Penisappendix entstanden sein kann. Das bedeutet nicht, daf alle papillenihn-
lichen Bildungen bei Alopiinae auf den Appendix zuriickgehen miissen. Besonders
bei lang durchbohrten Papillen (wie bei Cochlodina-Arten, Teil V, 1969: Abb.
30, 33) ist eher an eine Entstehung aus der in den Penis vorragenden Epiphallus-
miindung zu denken.

C. Ergebnisse.

Tribus Alopieae:

RRS bindegewebig; Penis mit  ausgebildetem Appendix; RTI (Retractor
tentaculi-inferioris) schwach mit Penis und Vas deferens verbunden; Gehiuse
iiberwiegend mit Lunella, Platte des Clausiliums teils eingekerbt, teils ganz-
randig.

Genus Herilla:

H. accedens (MOELLENDORFF): Bosnien, Zeljeznicatal b. Sarajevo (Prip. 238)
H. bosniensis (L. PrerrreR): Kroatien, Plitvice (Prip. 259)

H. pavlowvici (A. J. WAGNER): Herzegowina, Ribari b. Fojnica (Prip. 239)

Canalis serosus verhiltnismiflig schwach; Divertikel kiirzer als Bursa +
Blasenhals bis gleichlang; Blasenstiel kiirzer als Vagina bis gleichlang, RRS
bindegewebig am Ubergang Vagina—Blasenstiel; Appendix verhdltnismifig
kurz, kiirzer als Penis bis * riickgebildet, Retractor penis einarmig.

Bei H. durmitoris ist die Vagina kiirzer als der Blasenstiel (A. J. WAGNER
1913), bei H. korabensis fehlt der Appendix (A. J. WaGNER 1921).

Genus Alopia:
A. (A.) clathrata (RossMAssLER): Slowakei, Zadielschlucht b. Turna n. B. (Prip. 258)
A. (A.) livida (MENKE): Siebenbiirgen, M. Bucegi (Prip. 240)

Wie vorige, Appendix kurz bis riickgebildet, Retractor penis einarmig.

Bei mehreren Alopia-Arten ist der Appendix fast oder vollig riickgebildet
(z. B. glauca, nefasta, Rassen von canescens, A. J. WAGNER 1913, Sods 1928).
Das Subgenus Kimakowiczia unterscheidet sich durch schlauchférmigen Penis
mit fast oder villig riickgebildetem Appendix, Penis im Gegensatz zum Sub-
genus Alopia s. s. langer als die Vagina (SzEKEREs 1969).

255



Genus Medora:

M. macarana (RossmAssLER): Dalmatien, Makarska (Prip. 140)
M. agnata (KUsTER): Kroatien, Senj (Prip. 220)

M. dalmatina (RossmEssLER): Dalmatien, Vrgorac (Prip. 159)

Canalis serosus verhiltnismifig schwach; Divertikel kiirzer als Bursa +
Blasenhals bis gleichlang; Blasenstiel kiirzer als Vagina bis gleichlang, RRS
bindegewebig am Ubergang Vagina—Blasenstiel; Appendix verhiltnismiflig
lang, linger als /2 Penis, Retractor penis zweiarmig.

Genus Agathylla:
A. (A.) exarata (RossmEssLER): Dalmatien, Gradac b. Baéina (Prip. 2)
A. (A.) sulcosa (ScHUBERT & WAGNER): Dalmatien, GruZz b. Dubrovnik (Prip. 241)
A. (A.) abrupta (KUsTER): Dalmatien, Pijavi¢ino a. Peljesac (Prip. 257)
A. (Agathyllina) lamellosa (ScHuBerT & WAGNER): Dalmatien, Dubrovnik (Prip. 60)
A. (Agathyllina) strigillata (RossmAssLER): Dalmatien, Ston (Prip. 256)
Wie vorige, Appendix unterschiedlich lang, Retractor penis zwei- oder
einarmig.

Subgenus Agathylla s. s. (Typus: exarata [ROSSMASSLER]):

Bursa copulatrix bis fast zur Eiweifldriise heraufreichend; Appendix lang,
mehr als /> Penislinge, Retractor penis zweiarmig; Gehduse: Lunellar iiber-
wiegend lateral, Basalis vorhanden.

Hierzu aufler den untersuchten Arten exarata, sulcosa, abrupta nach dem
Gehiusebau goldi und biloba.

Subgenus Agathyllina n. subgen. (Typus: lamellosa [ScHUBERT & WAGNER]):

Bursa copulatrix bis etwa zur Mitte des Spermovidukts heraufreichend;
Appendix kurz, weniger als 1/2 Penislinge, Retractor penis einarmig; Gehiuse:
Lunellar dorsal bis dorsolateral, Basalis fehlend.

Hierzu aufler den untersuchten Arten lamellosa, strigillata nach dem Ge-
hiusebau armata, formosa, regularis und viperina.

Genus Albinaria:

. maculata (RossMassLER): Kleinasien, Kusadasi b. Ephesos (Prip. 243)
. ¢hia (O. BoETTGER): Kleinasien, Kusadasi b. Ephesos (Prip. 248)

. dobati BRaNDT: Kleinasien, Manavgat (Prip. 249)

. corrugata (DRAPARNAUD): Kreta, Knossos b. Iraklion (Prip. 244)

. byzantina (CHARPENTIER): Kreta, Chania (Prip. 242)

Canalis serosus verhiltnismifig schwach; Divertikel linger als Bursa -+
Blasenhals; Blasenstiel kiirzer als Vagina bis gleichlang, z. T. linger, RRS binde-
gewebig am proximalen Blasenstielabschnitt; Appendix unterschiedlich lang, lin-
ger als Penis bis * riickgebildet, Retractor penis zwei- bis einarmig mit Uber-
gangen.

Manchen Arten fehlt ein Appendix vollig (Fucus & KAureL 1936, BRanDT
1961). Ausblldung des Appendix und des Retractor penis (zwei- oder einarmig)
sind nicht immer korreliert: so bei chia Appendix von fast Pemslange bei ein-
armigem Retraktor, bel lerosiensis kein Appendix bei zweiarmigem Retraktor
(Fuchs & KAUFEL 1936). Vor einer Aufgliederung des Genus in Untergattungen
ist eine genaue Untersuchung zahlreicher Arten erforderlich.

RN NN
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Genus Isabellaria:
I. coarctata (WESTERLUND): Mittel-Griechenland, Kopaissee zw. Thebai u. Lebadeia
(Prip. 255)

Das Genitalsystem von Isabellaria (A. J. WaGNER 1913, Fuchs & KAUFEL
1936) stimmt weitgehend mit dem von Albinaria iiberein: Divertikel linger als
Bursa + Blasenhals; Blasenstiel kiirzer als Vagina bis gleichlang; Appendix
unterschiedlich lang, Retractor penis zwei- bis einarmig mit Ubergingen. Fiir
eine Aufgliederung in Untergattungen gilt das gleiche wie fiir Albinaria.

Genus Muticaria:
M. syracusana (RossMASSLER): Sizilien, Siracusa (Prip. 246)

Canalis serosus verhiltnismiflig kriftig; Divertikel kiirzer als Bursa +
Blasenhals; Blasenstiel kiirzer als Vagina, RRS bindegewebig am Ubergang
Vagina—Blasenstiel; Appendix kurz, bis /o Penislinge, Retractor penis ein-
armig.

Die Gruppen Muticaria, Lampedusa und Imitatrix stimmen in folgenden
Merkmalen iiberein (So6s 1933): Divertikel kiirzer als Bursa + Blasenhals,
z.'T. sehr kurz; Blasenstiel kiirzer als Vagina; Appendix vorhanden, kurz bis
* riickgebildet, Retractor penis einarmig. Sods stellte daher die maltesischen
Clausilien als Genus Lampedusa den Gruppen Albinaria und Delima gegen-
iiber. Es ist unverstindlich, warum diese Neugliederung der Gruppe in allen
folgenden Arbeiten zur Systematik der Alopiinae unberiicksichtigt blieb.

Genus Leucostigma:
L. leucostigma (RossMASSLER): Mittel-Italien, Castrovalva b. L’Aquila (Prip 245)

Canalis serosus verhiltnismifig kriftig; Divertikel kiirzer als Bursa +
Blasenhals; Blasenstiel kiirzer als Vagina bis gleichlang; RRS bindegewebig am
Ubergang Vagina—Blasenstiel; Appendix kurz, fast riickgebildet, Retractor
penis einarmig.

Die Gattung ist der vorigen nahe verwandt und nicht der Gattung Papilli-
fera, die sich in fast allen wesentlichen Merkmalen unterscheidet (Lingenver-
hiltnis Divertikel zu Bursa + Blasenhals, Blasenstiel zu Vagina, Ausbildung
des RRS, Penispapille statt Appendix, Verbindung RTI mit Penis und Vas
deferens) und zum Tribus Delimeae gehort.

Tribus Cochlodineae:

RRS muskulds; Penis meist weder mit Appendix noch mit Penispapille;
RTI schwach mit Penis und Vas deferens verbunden; Gehiuse ohne Lunella,
Platte des Clausiliums eingekerbt.

Genus Macedonica:

M. (M.) macedonica (RossMAssLER): Makedonien, Moustheni b. Kabala (Prip. 90)
M. (Serbica) marginata (RossMASSLER): Siebenbiirgen, Siscior b. Sibiu (mumifiziert aus
N 2265)

Canalis serosus verhiltnismifig schwach; Divertikel linger als Bursa +
Blasenhals; Blasenstiel kiirzer als Vagina bis gleichlang, RRS muskulss, am
Ubergang Vagina—Blasenstiel bzw. am proximalen Blasenstielabschnitt inse-
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rierend; kein Appendix oder Penispapille, sondern + schwache Einschniirung
am distalen Penisende, Retractor penis einarmig.

M. marginata unterscheidet sich von macedonica und transiens (A. J. Wac-
NER 1913) sowie von allen Codblodina-Arten (Teil V, 1969) durch die starke
wulsthaltige Anschwellung der weiblichen Endwege, die vom proximalen Va-
ginaende und Atrium gebildet wird. Weitere Untersuchungen von Arten des
Genus sind dringend erforderlich.

Die im Gehidusebau Fhnliche T7iloba zeigt folgende Merkmale (A. J. Wac-
NER 1922): Divertikel linger als Bursa + Blasenhals; Blasenstiel wenig kiirzer
als Vagina; Penis mit kurzem Appendix, Retractor penis einarmig. Der wesent-
liche Unterschied besteht also in der Ausbildung eines Appendix, der, falls der
Befund A. J. WAGNER’s bestitigt wird, die Gruppe Triloba-Macedonica mit
Herilla-Alopia verbinden wiirde, denen die Gruppe im Gehdusebau dhnelt. An
Macedonica soll vorliufig auch das Genus Protoberilla angeschlossen werden,
da es im Bau des Genitalsystems am besten mit dieser Gattung iibereinstimmt
(A.J. WacenNer 1921): Divertikel linger als Bursa + Blasenhals; Blasenstiel
kiirzer als Vagina; kein Appendix, Retractor penis einarmig. Das lange Diver-
tikel und das Fehlen des Appendix sprechen nicht fiir nihere Verwandtschaft
mit Herilla. Fiir beide Gattungen sind erneute genaue Untersuchungen des Geni-
talsystems erforderlich.

Genus Cochlodina:
Zahlreiche Arten (Teil V, 1969), dazu

C. (Procochlodina) kuesteri (RossMASSLER): Sardinien, Dorgali (mumifiziert aus N 2728)

Canalis serosus schwach bis kriftig; Divertikel kiirzer als Bursa + Blasen-
hals, z. T. linger; Blasenstiel meist kiirzer, manchmal linger als die Vagina,
RRS muskulds, etwa in Mitte des Blasenstiels inserierend; distales Penisende
teils mit Einfaltung, teils mit * kurzer, durchbohrter oder nicht durchbohrter
Penispapille, teils nur mit vorspringender Epiphalluséffnung, Retractor penis
einarmig.

Subgenus Paracochlodina n. subgen. (Typus: orthostoma [MENKE]):

Divertikel linger als Bursa -+ Blasenhals; distales Penisende mit papillen-
dhnlicher Einfaltung; Gehiuse: Mundsaum angeheftet, z. T. unterbrochen;
Gaumenschwiele dem Mundsaum parallel, untere Gaumenfalte diese nicht er-
reichend; Verbreitung: osteuropiisch, Schwerpunkt Karpathen.

Hierzu aufler orthostoma die Arten transsilvanica und cerata. Die Unter-
gattung zeigt im Gehdusebau wie im langen Divertikel des Genitalsystems die
nichsten Beziehungen zu Serbica. Erginzend zu Teil V, 1969 ist zu sagen, daf}
die Ahnlichkeit des Genitalsystems von cerata und costata moglicherweise durch
Parallelevolution entstanden ist, da der Verschlufapparat beider Arten grofie
Verschiedenheiten aufweist.

Subgenus Cochlodina s. s. (Typus: laminata [MoNTAGU]):

Divertikel kiirzer als Bursa + Blasenhals; distales Penisende mit Einfal-
tung, kurzer Penispapille oder nur mit vorspringender Epiphalluséffnung; Ge-
hiuse: Mundsaum wie vorige; Gaumenschwiele dem Mundsaum nicht parallel,

258



unterschiedlich kriftig, untere Gaumenfalte diese erreichend (Ausnahme: fim-
briata); Verbreitung: Schwerpunkt Alpenraum.

Hierzu aufler laminata die Arten dubiosa, polita, costata, fimbriata, triloba
und comensis.

Subgenus Procochlodina Norpsieck 1969 (Typus: incisa [KUsTER]):

Divertikel kiirzer als Bursa + Blasenhals; distales Penisende mit verhiltnis-
miflig grofler Penispapille; Gehiduse: Mundsaum verbunden bis & geldst; Gau-
menschwiele schwach bis fehlend; Verbreitung: westlicher Mittelmeerraum.

Hierzu aufler den anatomisch untersuchten Arten incisa und kuesteri nach
dem Gehiusebau meisneriana und bavayana.

Tribus Delimeae:

RRS muskulds; Penis mit  ausgebildeter Penispapille; RTI meist stark mit
Penis und Vas deferens verbunden (Ausnahme: Carinigera und Montenegrina);
Gehiuse meist mit Lunella, Platte des Clausiliums ganzrandig.

Genus Montenegrina:

. cattaroensis (RossMASSLER): Montenegro, Kotor (Prip. 23)

. umbilicata (O. BOETTGER): Montenegro, Bar (Prip. 260)

. subcristata (KUsTER) : Montenegro, Dubovik b. Cetinje (Prip. 252)

. stankoviéi (UrBANSKI): Makedonien, Sv. Jovanni a. Ohridsee (Prip. 58)

TRRX

Canalis serosus verhaltnismifig kraftig; Divertikel so lang oder wenig lin-
ger als Bursa + Blasenhals; Blasenstiel kiirzer als Vagina, RRS muskulés, mit
zahlreichen Fasern zum distalen Vaginaende; Penispapille kurz, kiirzer als
1/5 Penis, + durchbohrt; Retractor penis einarmig.

Montenegrina ist von allen {ibrigen Delima-Gruppen durch das kurze Diver-
tikel und die lange Vagina, an deren distalem Ende der RRS inseriert, unter-
schieden. Nichstverwandt sind Beieriella und Strigilodelima. Beieriella stimmt
nach den Angaben und der Abbildung KLemm’s (1962) weitgehend mit Monte-
negrina {iberein. Die Gruppe Strigilodelima hat nach den Abbildungen A. J.
WAGNER’s (1925) mit Montenegrina die Divertikellinge gemeinsam, unter-
scheidet sich aber von ihr durch die kurze Vagina (Blasenstiel linger als Vagina).
Weitere Untersuchungen sind erforderlich, um zu priifen, ob Strigilodelima von
Montenegrina generisch zu trennen ist.

Genus Carinigera:

C. conciliatrix (FucHs & KAUreL): Makedonien, Philippi b. Kabala (Prip. 55)
C. cavallaensis BRANDT: Makedonien, Kabala (Prip 54)

C. delimaeformis (O. BoETTGER): Thrazien, Xanthé (Prip. 52)

C. schuetti BRANDT: Makedonien, Kallithea b. Drama (Prip. 53)

Canalis serosus verhiltnismiflig schwach; Divertikel linger als Bursa +
Blasenhals; Blasenstiel kiirzer als Vagina bis gleichlang, RRS schwach muskulss
am proximalen Blasenstielabschnitt; Penispapille kurz, kiirzer als 1/> Penis,
+ durchbohrt; Retractor penis einarmig, z. T. zweiarmig (delimaeformis, Ex-
emplare von conciliatrix und cavallaensis).

Die Gattung verbindet die Delima-Gruppe mit den Formen mit Appendix,
da bei ihr neben der Penispapille ein zweiarmiger Penisretraktor auftreten kann.
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Die Zuordnung von Bathyclista und Sericata ist ungewifl, so lange keine Unter-
suchung des Genitalsystems vorliegt.

Genus Delima:

D. (D.) laevissima (RossMAssLER): Dalmatien, Gruz b. Dubrovnik (Prip. 169)

D. (D.) montenegrina (L. PFeIFFER): Montenegro, Njegusi b. Kotor (Prip. 15)

D. (D.) binotata (RossMASSLER): Kroatien, Senj (Prip. 12)

D. (D.) conspurcata (RossmAssLER): Dalmatien, Sibenik (Prip. 174)

D. (D.) subcylindrica (RossMAsSLER): Dalmatien, D. Brela b. Makarska (Prip. 44)
D. (Semirugata) semirugata (RossMassLER): Dalmatien, Sinj (Prip. 170)

D. (Semirugata) vidovichii (L. PrEIFrer): Dalmatien, Sibenik (Prip. 171)

Canalis serosus verhdltnismiflig kriftig; Divertikel linger als Bursa + Bla-
senhals; Blasenstiel linger als Vagina bis gleichlang, RRS muskulds, auf halber
Linge oder in der proximalen Hilfte, selten in der distalen Hilfte desBlasenstiels
inserierend; Penispapille meist weniger als /2 Penislinge (bei vidovichii fehlend),
nicht oder kaum durchbohrt, Papillenbasis mit  deutlicher Vertiefung; Ab-
grenzung eines distalen Penisabschnitts fehlt, proximales Ende des Epiphallus
nicht verdickt; Retractor penis einarmig.

Subgenus Delima s. s. (Typus: laevissima [ROSSMASSLER]):

Vagina kiirzer, Blasenstiel doppelt so lang und linger als Vagina; Gehiuse:
Lunellar dorsal bis lateral; Subclaustralis ausgebildet, meist verbunden; Basalis
ausgebildet bis fehlend, verbunden oder getrennt; keine Neigung zu Nacken-J
waulst.

Hierzu aufler laevissima die Gruppen der montenegrina, binotata, conspur-
cata und subcylindrica.

Subgenus Semirugata O. BoeTTGER 1877 (Typus: semirugata [RossMASSLER]):

Vagina linger, Blasenstiel so lang bis doppelt so lang wie Vagina; Gehiuse:
Lunellar dorsal; Subclaustralis ausgebildet bis fehlend, abgetrennt; Basalis meist
fehlend; Neigung zu Nackenwulst.

Hierzu auller semirugata bilabiata, vidovichii und biltrudis.

Delima piceata kann vorliufig keiner der genannten Untergattungen zu-
geordnet werden, weil ihre anatomische Untersuchung noch aussteht.

Genus Itala:

I itala mit der balsamoi-Gruppe, ornata, stenzii (Teil 11, 1963b).
L. paestana (RossMASSLER): Siid-Italien, Paestum (mumifiziert aus N 1805)

Canalis serosus schwach bis kriftig; Divertikel linger als Bursa + Blasen-
hals; Blasenstiel linger als Vagina bis gleichlang, manchmal kiirzer, RRS musku-
18s zum proximalen Blasenstielabschnitt; Penispapille mehr als /> Penislinge,
nicht durchbohrt, Papillenbasis weniger deutlich als bei Delima; Penis zwei-
teilig: deutliche Abgrenzung eines distalen Penisabschnitts (weniger als /s Penis-
linge); proximales Ende des Epiphallus nicht verdickt; Retractor penis einarmig.

Zu Itala ist neben den in Teil II, 1963b behandelten Arten paestana, kobel-
tiana (FORCART 1965: Abb. 5) und mdglicherweise incerta zu rechnen. Genaue
Untersuchungen der drei Arten sind erforderlich, um ihre Beziehungen zur
Gruppe der itala einerseits, zur Gruppe der stigmatica im Genus Siciliaria an-
drerseits klidren zu kénnen. Itala ist zwar mit Siciliaria niher verwandt als mit
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Delima, unterscheidet sich aber von der ersteren durch den deutlich zweiteiligen
Penis und die lange Penispapille. Erst die Untersuchung zahlreicher Siciliaria-
Arten wird entscheiden kénnen, ob beide Genera zu vereinigen sind.

Genus Siciliaria:

S. (S.) grobmanniana (RossMASSLER): Sizilien, Mte. Pellegrino b. Palermo (Prip. 247)
S.(S.) stigmatica (RossMASSLER): Montenegro, Sutorina b. Herceg Novi (Prip. 197)

S. (Gibbularia) gibbula (RossMmAssLER): Dalmatien, Zadar (Prip. 173)

Canalis serosus verhiltnismiflig kriftig; Divertikel linger als Bursa +
Blasenhals; Blasenstiel linger als Vagina, RRS muskulds zum proximalen Bla-
senstielabschnitt; Penispapille 1/2 Penislinge und weniger, nicht durchbohrt,
Papillenbasis weniger deutlich als bei Delima; Abgrenzung eines distalen Penis-
abschnitts undeutlich; proximales Ende des Epiphallus bei grobmanniana und
stigmatica + kugelig verdickt (Subgenus Siciliaria s. s.), bei gibbula nicht (Sub-
genus Gibbularia); Retractor penis einarmig.

Genus Papillifera:
P. solida (DrAPARNAUD): Mittel-Italien, Portoferraio a. Elba (Prip. 251)
P. papillaris (O. F. MULLER): Dalmatien, Makarska (Prip. 250)

Wie vorige, proximales Ende des Epiphallus nicht verdickt.

Die auffallende Ahnlichkeit der Gattung mit Siciliaria, besonders mit gib-
bula, im Bau des Genitalsystems und auch, abgesehen vom Verschluflapparat,
in dem des Gehiuses beweist die nahe Verwandtschaft zu dieser Gattung, wih-
rend nihere Beziehungen zu Lewucostigma nicht bestehen. Finden sich langes
Divertikel und muskuléser RRS auch in anderen Gruppen, so sind der lange
Blasenstiel, die wie bei der Delima-Gruppe gebildete Penispapille und der fest
mit den minnlichen Endwegen verbundene RTI ein Beweis fiir die Zugehorig-
keit zu den Delimeae.

Genus Mauritanica:
M. (Barcania) kaltenbachi (BRANDT): Cyrenaika, Cyrene (mumifiziert aus N 1171)

Das Genitalsystem von Mauritanica s. s. wurde noch nicht untersucht. Die
Gruppe Barcania zeigt folgende Merkmale (BRaNDT 1956): Divertikel linger
als Bursa + Blasenhals; Blasenstiel linger als Vagina bis gleichlang, z. T. kiir-
zer; Vagina Uberwiegend lang; Penis distal + angeschwollen, Retractor penis
einarmig. Bei kaltenbachi fand ich zusitzlich: RRS muskulds zum proximalen
Blasenstielabschnitt, besonders zum proximalen Ende; distale Anschwellung
des Penis ohne Penispapille, sondern an deren Stelle mit * zungenférmiger
Woulst; proximales Ende des Epiphallus nicht verdickt.

Die Begriindung, die BRANDT (1956: 121) fiir eine Abtrennung von Barcania
als selbstindige Gattung gibt (langer Blasenstiel und langes Divertikel), ist
nicht ausreichend, weil die Verhiltnismafle von Blasenstiel und Divertikel mit
denen der iibrigen Delima-Gruppen weitgehend iibereinstimmen. Die Frage,
ob Barcania von Manritanica generisch zu trennen ist, kann erst nach genauer
Untersuchung mehrerer Arten der beiden Gruppen beantwortet werden.

Genus Charpentieria:

C. (Dilataria) succineata (RossMASSLER): Kroatien, St. Vrata b. B. Ostarije (Prip. 254)
C. (Dilataria) marcki (L. PreiFrer): Kroatien, Gola-Spitze d. Pljefivica pl. (Coll. Mus.
Vind. 23374)
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Canalis serosus verhiltnismiflig kriftig; Divertikel linger als Bursa +
Blasenhals; Blasenstiel linger als Vagina, RRS muskulés zum proximalen Bla-
senstielabschnitt; distales Penisende mit papillenartiger Einstiilpung (Zhnelt
einer kurzen, nicht durchbohrten Penispapille); keine Zweiteilung des Penis
oder verdicktes proximales Epiphallusende; Retractor penis einarmig.

Der Bau des Genitalsystems von Dilataria zeigt, dafl die Gruppe zum Tribus
Delimeae gehort und mit Cochlodina nicht niher verwandr ist: langes Diver-
tikel, kurze Vagina und die papillenartige Bildung im distalen Penisende wiren
noch nicht Beweis genug, wenn nicht die starke Verbindung des RTI mit den
minnlichen Endwegen hinzukime. Auflerdem spricht die ganzrandige Platte
des Clausiliums gegen eine nihere Verwandtschaft mit Cochblodina. Das Fehlen
der Lunella bei beiden Gruppen, das als Verwandtschaftsbeweis galt, ist wahr-
scheinlich durch Parallelevolution entstanden. Die Vereinigung von Dilataria
mit Charpentieria s. s. in einer Gattung geht auf die Gemeinsamkeiten im Ge-
hiusebau zuriick, da das Genitalsystem von Charpentieria s. s. noch unbekannt ist.

D. Vorliufige Gliederung der Unterfamilie Alopiinae.

I. Tribus Alopieae:

Gruppe 1: Herilla H. & A. Apawms 1855, Alopia H. & A. Apawms 1855 (s. s. +
Kimakowiczia SZEKERES 1969), ? Attica O. BOETTGER 1877.

Gruppe 2: Medora H. & A. Apawms 1855, Agathylla H. & A. Apams 1855 (s. s.
+ Agathyllina n. subgen.).

Gruppe 3: Albinaria VesT 1867 (s. s. + Diadoma WESTERLUND 1901 + weitere
Subgenera ?), Isabellaria VesT 1867 (s. s. + weitere Subgenera ?),
? Cristataria VEST 1867.

Gruppe 4: Lampedusa O. BOETTGER 1877 (s.s. -+ Imitatrix WESTERLUND 1884),
Muticaria LINDHOLM 1925, Leucostigma A. J. WAGNER 1919.

II. Tribus Cochlodineae.

Gruppe 5: Triloba Vest 1867, Macedonica O. BOETTGER 1877 (s. s. + Serbica
O. BOETTGER 1877 + ? Balcanica KENNARD & WoopwARD 1923),
? Protoberilla A. J. WAGNER 1921,

Gruppe 6: Cochlodina Firussac 1821 (s. s. + Paracodhlodina n. subgen. +
Procochlodina NorDsIECK 1969).

III. Tribus Delimeae.

Gruppe 7: Montenegrina O. BOETTGER 1877 (s. s. + Beieriella KLEMM 1962 +
Strigilodelima A. J. WaGNer 1924), Carinigera MOELLENDOREE
1873, ? Bathyclista O. BoETTGER 1885, ? Sericata O. BOETTGER
1878.

Gruppe 8: Delima HARTMANN 1842 (s. s. + Semirugata O. BOETTGER 1877),
Itala O. BOETTGER 1877, Siciliaria VEST 1867 (s. s. + Gibbularia
MONTEROSATO 1908), Papillifera HaRTMANN 1842, Mauritanica
O. BOETTGER 1879 (s. s. + Barcania BRANDT 1956).

Gruppe 9: Charpentieria STABILE 1864 (s. s. + Dilataria Vest 1867).
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(Im Tribus Delimeae sind folgende Taxa vorliufig einzuziehen (vgl. ZiLcu
1959/60: 429-437): Heteroptycha WESTERLUND 1884 (= Montenegrina s. s.,
BRANDT 1962: 142), Paestana WEeSTERLUND 1884 (= Itala), Tirolica O. BoETT-
GER 1877 (= Itala), Substricta O. BOETTGER 1877 (= Delima s. s.), Albanica
O. BOETTGER 1878 (= Delima s. s.), Dalmatica O. BOETTGER 1877 (= Delima
s. 8.), Binodata O. BOETTGER 1877 (= Delima s. s.), Robusta O. BOETTGER 1877
(= Semirugata), Adriaca WESTERLUND 1884 (= Semirugata), Sicania TOMLIN
1929 (= Siciliarias. s., BRANDT 1961: 8), Stigmatica O. BOETTGER 1877 (= Sici-
liaria s. s.).

ITI. Zusammenfassung.

In Teil VI der Arbeitenserie zur Anatomie und Systematik der Clausilien
wird eine Neuordnung der Unterfamilie Alopiinae durchgefiihrt, die sich auf
den Bau des Genitalsystems der mir zur Verfiigung stehenden Arten, eine Aus-
wertung der erreichbaren zugehSrigen Literatur und die Gehdusemerkmale und
geographische Verbreitung der verschiedenen Gruppen stiitzt. Die Stellung der
Unterfamilie Alopiinae innerhalb der Familie Clausiliidae wird untersucht und
das System der europiischen Clausiliidae auf den neuesten Stand gebracht.

Folgende Ergebnisse erscheinen mir besonders wichtig:

1. Die europidischen Clausiliidae lassen sich (mit wenigen Ausnahmen) in
vier Unterfamilien gliedern: Alopiinae, Mentissoideinae, Clausiliinae, Baleinae.
Die Abtrennung der Baleinae von den Clausiliinae wurde notwendig, weil ge-
naue Untersuchung zeigte, dafl sie einen anderen Weg der Umbildung der minn-
lichen Endwege eingeschlagen haben als die Clausiliinae, also durch Parallel-
evolution entstanden sind.

2. Bei den Alopiinae sind Penisappendix und Penispapille homolog, weil
sie sich gegenseitig ausschlieflen, weil es Ubergangsformen mit Papille und der
zum Appendix gehdrenden Form des Retractor penis gibt (mehrere Arten des
Genus Carinigera) und weil sie bei der Kopulation die gleiche Aufgabe am glei-
chen Ort haben (Penispapille als in den Penis ausgestiilpter Penisappendix).

3. Die Alopiinae lassen sich nach Auftreten von Penisappendix, Penispapille
oder dem Fehlen beider und weiteren Eigenschaften in drei Tribus gliedern:
Alopieae, Delimeae und Cochlodineae. Die Gattung Charpentieria gehdrt zu
den Delimeae und nicht in die Nihe von Cochlodina. Die frither als Tribus Pa-
pillifereae (BRANDT 1961: 12) zusammengefafiten Gattungen Papillifera, Leuco-
stigma, Isabellaria und Muticaria sind trotz des dhnlichen Verschlufapparates
(Graciliaria-Typ des Verschlufapparats, Teil I, 1963a: 91-92) nicht niher mit-
einander verwandt. Wihrend Papillifera im Bau des Genitalsystems mit der
benachbart lebenden Siciliaria und Isabellaria mit der benachbart lebenden
Albinaria iibereinstimmt, bilden Muticaria und Leucostigma eine selbstindige
Gruppe, deren Genitalsystem dem der benachbart lebenden Formen mit nor-
malem Verschluapparat dhnelt, die als Lampedusa zusammengefafit werden.
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