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Hauptziige der Verbreitung des Genus Pisidium
in Europa.

Von
J. G. J. Kurper?),

Paris.

Die Gattung Pisidium PrerFrER ist kein dankbares Thema fiir den Tiergeo-
graphen. Die meisten Arten sind weit verbreitet. Geographische Variabilitdt ist
mir in dieser Gruppe nicht bekannt. Die Wirkung der geographischen Isolierung,
die fiir die Spezialisierung der Landschnecken so wichtig ist, ist bei den Pisidien
fast bedeutungslos. Die Fihigkeit zur Ausbreitung durch tierische Verschleppung
neutralisiert den Effekt geographischer Isolierung.

Gebirgsketten und Meere, Wasserscheiden und Wiisten bilden auf die Dauer
keine Verbreitungsschranken fiir diese Tiere. Auch in den meist isolierten Seen
des Hochgebirges und auf ozeanischen Inseln findet man Pisidien, jedoch keine
endemischen Arten oder Rassen. Nur die Ozeane spielen hier tiergeographisch
eine Rolle.

Endemische Arten und Unterarten mit sehr beschrinkter Verbreitung finden
sich, was Pisidien betrifft, nur in den wenigen geologisch alten Seen, zumal wenn
die Tiere tief genug leben um auflerhalb des tierischen Transportes zu bleiben.
Intralakustrine Spezialisierung, wie sie bei Prosobranchiern bekannt ist, ist bei
Pisidien noch nicht nachgewiesen. Rassenkreise, ihnlich wie bei Landschnecken auf
Inselgruppen und in Gebirgen, sucht man in der Gattung Pisidium vergebens.

Obwohl es also praktisch keine geographischen Hindernisse fiir Pisidien gibt,
hat jede Art doch ihre Verbreitungsgrenze. Die Grenze liegt jeweils da, wo die
Lebensbedingungen nicht mehr erfiillt werden. Arten mit grofler Anpassungs-
fihigkeit haben eine weitere Verbreitung als Arten mit relativ geringer Anpas-
sungsfihigkeit.

Im europiischen Raum, wozu ich in diesem Zusammenhang auch N-Afrika
rechne, konnen in groflen Ziigen drei Verbreitungszonen unterschieden werden,
eine boreale, eine mitteleuropiische und eine mediterrane Zone. Auf Grund
dieser Einteilung kommt man zu fiinf Verbreitungskategorien.

Die Grenze zwischen der borealen und der mitteleuropiischen Zone liegt
zwischen dem Polarkreis und dem 60. Breitengrad. Sie ist wahrscheinlich fiir die
einzelnen Arten verschieden. Die Grenze zwischen der mitteleuropiischen und
der mediterranen Zone fillt ungefihr zusammen mit der Juliisotherme von
+25° Celsius. Sie verliuft einigermaflen parallel zu den Gebirgsketten und
folgt etwa der Siidseite der Pyrenien und der Alpen; dann biegt sie sidwirts
ein und verliuft entlang der dinarischen Alpen ostwirts iiber den Balkan und

1) Der Verfasser schuldet der Niederlindischen Organisation fiir Reinwissenschaft-
liche Forschung (Nederlandse Organisatie voor Zuiver-Wetenschappelijk Onderzoek)
groflen Dank fiir die ithm 1961 verlichene Reisebérse zur Untersuchung der Pisidien
des British Museum (Natural History) in London.
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den Kaukasus. Es handelt sich hier nicht primir um geographische, sondern um
klimatische Grenzen.

Manchmal werden Pisidien weit auflerhalb ihres Areals gefunden: P. lillje-
borgii in S-Spanien (ErLis 1962: 57), moitessierianum in Syrien bei Aleppo (leg.
WOLFGANG JAGER, Slg. R.ScHLickUM), amnicum auf der Halbinsel Kola in
russisch Lappland (Nat. Hist. Mus. Géteborg, Slg. C. A. WEsTERLUND) und Kairo,
Aegypten (leg. R. BranpT, Slg. Zool. Mus. Amsterdam) usw. Solche zufilligen
Funde indern jedoch die Hauptziige der Verbreitung nicht. Ich beabsichtige
darauf niher zurtickzukommen in einem Aufsatz iiber die Verbreitungsmittel
der Pisidien.

Verteilung der Pisidien in den drei klimatischen Zonen.

boreale mitteleur. mediterr.
Zone Zone Zone
1. P.(Rivulina) casertanum F FFF FF
(PoLr)
P. (Rivulina) milium FF FFF F
Herp
P.(Rivulina) nitidum FF FFF F
JeNYNS
P. (Rivulina) subtruncatum F FFF F
Marm
1. P.(Neopisidium) conventus F F —
CLESSIN
P. (Rivulina) lilljeborgii FF T —
CLESSIN
P. (Rivulina) hibernicum FF FF —
WESTERLUND
P. (Rivulina) obtusale F FE —
(LaMARCK)
II1. P. (Neopisidium) moitessierianum — F —
PALADILHE
P. (Odbneripisidium) tenuilineatum — F —
STELFOX
P. (Odbneripisidium) stewarti — Ost-Rufiland? —
PresToN
P. (Rivulina) henslowanum — F —
(SHEPPARD)
P. (Rivulina) supinum — F —
A. ScumipT
P. (Rivulina) pulchellum — F —
JENYNS
P. (Rivulina) psendosphaerium — F —
BenTHEM-]. & K.
P. (Rivulina) edlaneri — endemisch im —
Kurrer Ochridsee
IV. P. (Pisidium) amnicum — FF F
(MULLER)
P. (Rivulina) personatum — FF F
Marm
V. P.(Odbhneripisidium) annandalei — — F
PrasHAD
P. (Afropisidium) pirothi — — Nildelta
JickeLr
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In dieser Tabelle ist anniherungsweise auch die Frequenz angedeutet. Einen
objektiven Maflstab gab es dabei nicht. Die Einteilung in drei Frequenzkatego-
rien griindet sich auf die Daten in meinem Fundortskatalog. Wihrend mehr als
20 Jahren habe ich darin alle meine Bestimmungen von Pisidien fiir Museen und
Privatsammlungen nach Art und Fundort eingetragen. Es handelt sich um
Material aus allen Lindern Europas und insgesamt bisher um ungefiahr 25 000
Eintragungen. Als Leitfaden bei der Frequenzbestimmung gilt: F = weniger als
100 Eintragungen; FF = 100 bis 1000 Eintragungen; FFF = mehr als 1000 Ein-
tragungen. Die Frequenz ist nicht immer {ibereinstimmend mit der Hiufigkeit.
In Holland z. B. werden P. pulchellum und hibernicum regelmiflig angetroffen,
jedoch fast immer in verhiltnismiflig geringer Individuenzahl. Man kann hier
sagen, daf} die Frequenz ziemlich groff, die Haufigkeit aber gering ist.

In der borealen Zone leben nur acht Arten des Genus Pisidium. Darunter
keine Endemismen. Alle sind anpassungsfahig und weitverbreitet. Sie umfassen
zwei Verbreitungskategorien:

1. Arten mit holarktischer Verbreitung: casertanum, milium, nitidum, sub-
truncatum. Diese Arten leben in ganz Europa und kommen, mit Ausnahme von
nitidum, sogar in N-Afrika vor.

II. Arten, die weit zirkumpolar verbreitet sind oder im Nearktikum von
nahe verwandten Arten vertreten werden: conventus, lilljeborgii, hibernicum,
obtusale. Diese Arten leben in Europa nérdlich der grofflen Gebirgsketten und
fehlen im Mittelmeergebiet. Die Variabilititen der Arten der borealen Zone ist
gekennzeichnet durch parallele Erscheinungen: scharf geprigte Zuwachslinien,
kleine gewdlbte Schalen, oft mit breiten aufgeblasenen Wirbeln.

Die mitteleuropiische Zone ist mit 17 Arten weitaus die artenreichste. Von
den 8 Arten der borealen Zone sind die Arten der Kategorie I allgemein, sowohl
was Frequenz wie die Hiufigkeit betrifft, wihrend die Arten der Kategorie IT
eine mehr oder weniger diskontinuierliche Verbreitung haben. Die Arten, welche
ausschliefSlich in der mitteleuropiischen Zone leben (Kategorie I11), sind: moites-
sierianum, tenuilineatum, benslowanum, supinum, pulchellum, pseudosphaerium
und edlaneri. Vielleicht gehdrt auch stewarti (= vincentianum WoODWARD) zu
dieser Fauna. Ich halte es jedenfalls nicht fiir unwahrscheinlich, daf} diese asia-
tische Art, die im Pleistozin und im Altholozin bis in W-Europa verbreitet war,
und sich seitdem nach dem Osten zuriickgezogen hat, heute noch lebend diesseits
des Uralgebirges vorkommt. Das vereinzelte Vorkommen von henslowanum in
NO-Amerika wird von amerikanischen Autoren der Einwanderung in histo-
rischer Zeit zugeschrieben. P. edlaneri ist eine endemische Art des geologisch alten
Ochridsees in Macedonien. Zwei weitere Arten (Kategorie IV), amnicum und
personatum,sind sowohl in der mitteleuropdischen wie in der mediterranen Zone
verbreitet. Thre Frequenz ist aber nordlich der Gebirgsketten bedeutend gréfier
als siidlich davon. P. personatum ist im Nearktikum nicht bekannt. P. amnicum
kommt in NO-Amerika vor, jedoch, wie es heifit, nicht autochton. Die Art ist
auch in Grénland aufgefunden worden (Zool. Mus. Oslo). In der mitteleuro-
piischen Zone ist die intraspezifische Variabilitit grofler als in den anderen
Zonen, was wohl mit der dort grofleren Verschiedenheit der Lebensverhiltnisse
zusammenhingt.

In der mediterranen Zone, die bis zu den afrikanischen Wiisten reicht, finden
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sich, aufler den Arten der Kategorien I und IV (casertanum, milium, nitidum,
subtruncatum, amnicum, personatum), eine weitere Kategorie (V): annandalei
und pirothi. Pisidium annandalei lebt siidlich des mealayageblrges und st6fit
westlich kellformlg tief ins M1tte1meergeb1et vor. Sie ist meines Erachtens nicht
mit dem seit dem Altholozin in W-Europa ausgestorbenen P.vincentianum
(syn. von stewarti) identisch, sondern mit mittelmiozinen Funden in S-Deutsch-
land. Pisidium pirothi ist eine afrikanische Art, welche ndrdlich bis im Nildelta
gesammelt wurde und die verschleppt anderwietig im Mittelmeergebiet ange-
troffen werden konnte.

Die geographische Einteilung spiegelt einigermaflen die 6kologische Valenz
der unterschiedenen Arten wieder. Im allgemeinen sind Pisidien, z. B. im Ver-
gleich zu den meisten Landmollusken, sehr anpassungsfahig. Es gibt jedoch eine
Abstufung der Anpassungsfihigkeit. Die hochste Stufe bilden die vier holark-
tisch verbreiteten Arten der Kategorie I. Die relativ stenoeken Arten finden
sich in den Kategorien II und III. Welcher Faktor jeweils die Stenoekie bedingt,
ist nicht immer mit Sicherheit bekannt. P. conventus ist stenotherm, kiltebediirf-
tig. P. tenuilineatum, moitessierianum und supinum sind rheophil und sauer-
stoffbediirftig. Die ersteren zwei leben auch in Seen. Sauerstoffbediirftig ist
weiterhin die lakustrine Art lilljeborgii, die jedoch ausgesprochen rheophob ist.
Das Vorkommen von P. pseudosphaerium ist meistens auf morastige Biotopen
mit tippiger Vegetation beschrinkt. Sie hat teilweise dieselben Lebensanspriiche
wie Gyraulus riparins (WESTERLUND) und Anisus vorticulus (TROSCHEL). Zu
den relativ mesoeken Pisidien kann man in diesem Zusammenhang rechnen:
bibernicum, obtusale, personatum, henslowanum und amnicum. Pisidium ob-
tusale und personatum sind oligothroph.

Es gibt ebenfalls eine Parallele zwischen der geographischen und der oro-
graphischen Verbreitung der Pisidien. Die in der borealen Zone lebenden Arten
(Kategorien I und II) steigen in den Alpen und den Pyrenden bis zum sub-
nivalen Niveau hinauf. Pisidium casertanum, milium, nitidum, subtruncatum,
lilljeborgii, hibernicum und obtusale kommen in den genannten Gebirgen bis
oberhalb 2000 m vor. Die Frequenz von P. conventus ist auf diesen Hohen viel
geringer als von den anderen Arten, was wohl damit zusammenhingt, dafl die
Temperaturschwankungen der meistens untiefen subnivalen Gewissern zu grof§
fiir diese stenotherme Art sind.

Das eurySke P. casertanum steigt am hochsten und wurde in den Alpen in
Hohe von 2600 m gesammelt (Matterhorn, leg. Captain W. H. TurTOoN, BMNH
98.10.24.1-5; hibernicum in 2400 m Héhe in N-Spanien und N-Italien (Kuiper
1961: 57); lilljeborgii und nitidum in 2300 m Hoéhe im Berglisee auf dem
Hausstock, Schweiz (Slg. SUTER-NAEF im Australian Museum, Sydney; lillje-
borgii auch im Nat. Hist. Mus. Wien).

Alle Arten der Kategorien III und IV sind Arten niedriger Hohenlagen
und des Tieflandes. Die oft wiederholte Meldung von P. pulchellum aus hohen
Gebirgsseen der Pyrenien (verschiedene Autoren: von FiscHER 1878 bis ErLis
1962) beruht auf einem Bestimmungsfehler. Das in europiischen Mittelgebirgen
allgemeine P. personatum steigt selten bis zum alpinen Niveau. Ich kenne keine
Fundorte dieser Art im subnivalen Niveau der Alpen.
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Der tiergeographische wichtigste Schluf ist, dafl die Arten, deren Areal in
Europa siidlich des Polarkreises liegt, nicht autochton in Amerika vorkommen,
wihrend die Arten, die den Polarkreis nach N {iiberschreiten, auch jenseits des
Atlantischen Ozeans vorkommen oder da von nahen Verwandten vertreten sind.
Der Atlantische Ozean bildet also eine Verbreitungsschranke fiir die euro-
piischen Arten der mittleren Breiten. Zwischen den Pisidien des hohen Nordens
und denen des amerikanischen Kontinents gibt es offenbar einen Zusammen-
hang. Diese Tatsache gilt m. E. nicht als tiergeographisches Argument fiir eine
frithere Landverbindung zwischen Amerika, Grénland, Island und N'W-Europa,
wie sie im Anfang des Tertiirs noch dagewesen sein soll. Sie deutet aber wohl
darauf hin, daf} es eine Zeit gegeben hat, in der die klimatischen Verhiltnisse
die Auswechslung von Faunenelementen durch Transport migrierender Wasser-
vogel begiinstigten. So eine Transportbriicke hat es teilweise auch im Holozin
gegeben, oder gibt es vielleicht noch heute, denn Island, das wihrend des Rif-
glazials vollig mit Eis bedeckt war und somit keine Siifwasser-Molluskenfauna
hatte, wurde seit dem Postglazial von Europa aus mit nichtmarinen Mollusken
wiederbevilkert. Es leben dort einige Pisidienarten, darunter sogar auch pul-
chellum (leg. FEDDERSEN, 1884, Slg. C. A. WEsTERLUND, Nat. Hist. Mus. Gote-
borg).

Bemerkungen zur gebrauchten Nomenklatur. Was die von ZircH (1962)
und JaECkEL (1962) abweichende subgenerische Nomenklatur betrifft, weise
ich auf meine diesbeziiglichen Schriften hin (Kutper 19622, 1962b). Zu bemerken
ist allerdings, daf die Untergattungen Neopisidium s. str. und Rivulina CLESSIN
heterogener Natur sind und weiter aufzuteilen wiren. Zum Beispiel lilljeborgii,
henslowanum und supinum sind grundsitzlich verschieden von milium, nitidum
und subtruncatum. P.conventus ist ganz anders als moitessierianum. Nicht in
der groben Einteilung, sondern in der Abgrenzung der Untergattungen besteht
die Schwierigkeit.

Pisidium hibernicum betrachte ich als eine selbstindige Art, und nicht, wie
HEerRRINGTON (1962) als eine Form von ferruginewm PriME. Ich beabsichtige,
meine Sehweise demnichst ausfithrlich zu motivieren. Auch die Nomenklatur
bedarf einer Revision.

Was viele Autoren Pisidium ponderosum STELFOX nennen, betrachte ich,
wie die englischen Autoren, als eine Form von casertanum Poti, die sich nicht
scharf abgrenzen lifit. GEYER (1927: 196) hat diese Form erstmals als selbstin-
dige Art genannt. Weder er, noch die spiteren Autoren, die ponderosum als Art
beschrieben, haben Argumente zu dieser Sehweise angefiihrt. Die urspriingliche
Auffassung von STELFOX hingegen hat sich vielfiltig bewihrt. Besonders FAVRE’s
Schriften sind in dieser Hinsicht iiberzeugend. Obwohl ponderosum koncho-
logisch stark vom Typus von casertanum abweicht, sind die Jungen doch voll-
kommen #hnlich. Die nepionische Schale eines extremen ponderosum hat den
selben Habitus wie die nepionische Schale der typischen Form. Auch ist es nicht
richtig, die Form ponderosum als eine geographischen Rasse zu betrachten. Ich
habe sie deshalb nicht in der Liste aufgefiihrt.

Uber die artliche Zugehorigkeit von P. bulgaricumm Opuner und P. subter-
ranewm SHADIN besteht noch keine Einigkeit. Solange ich kein authentisches
Material davon gesehen habe, méchte ich mir eine Meinung vorbehalten. Daf}
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es sich um selbstindige Arten handeln wiirde, ist tiergeographisch unwahr-

scheinlich.
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