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Die Problematik der Hydrobiiden-Systematik wird von der immer noch un-
gekldrten Frage nach den Kriterien der Taxa bestimmt. Das trifft auch fiir die
Gattung Bythinella MoQuIN-TANDON 1855 zu. Die systematische Gliederung
innerhalb dieser Gattung basiert bis heute auf der Morphospezies, die lediglich
durch conchologische Befunde gekennzeichnet ist. Neuere Untersuchungen inner-
halb der Hydrobiidae sowie die vorliegende iiber Bythinella haben eine ausge-
sprochene Armut der Gehiusemerkmale ergeben; das Gehiuse variiert zudem
innerhalb einzelner Populationen erheblich, was zusitzlich durch Parasitierung
und den Parasitierungsgrad der Tiere bedingt ist. Die Frage nach der Artabgren-
zung kann infolgedessen mit mehr Sicherheit nur unter Zugrundelegung einer
Biospezies, also bei Beriicksichtigung morphologischer, conchologischer und bio-
logischer Kriterien geldst werden. Hier stehen wir jedoch erst am Anfang. Die

1) Teil einer Dissertation der naturwissenschaftlichen Fakultit der J. L.-U. Gieflen.
2) Mit Unterstiitzung der Stiftung Volkswagenwerk.

215



vorliegende Studie versucht, unter Beriicksichtigung der genannten Kriterien,
erginzt durch 6kologische, verbreitungsgeschichtliche und parasitologische Be-
funde, die systematische Stellung von B. compressa montisavium Haas 1914 und
B. compressa (FRAUENFELD 1856) im Vergleich mit B. dunkeri (FRAUENFELD
1856) zu kliren. Hiermit soll zugleich die Diskussion der speziellen Artmerkmale
wieder belebt werden. Weitere Kriterien, die sich eventuell im Bereich der Cyto-
taxonomie finden lassen, wiren wiinschenswert.

Zunichst gebe ich eine Ubersicht mit Bemerkungen iiber die Merkmale, die
bislang fiir systematische Untersuchungen herangezogen wurden:

Gehiuse: Von den beschriebenen Arten liegen in der Regel nur Abbildungen und
Beschreibungen des Gehiuses vor. Der fritheren einseitigen Bewertung der Gehiusemerk-
male steht heute eine teilweise vollige Vernachlissigung gegeniiber. Unsere Unter-
suchungen haben jedoch gezeigt, dafl dem Gehiuse, unter Beriicksichtigung ausreichen-
der Materialmengen, zusammen mit den anderen Merkmalen durchaus eine Teilwertig-
keit bei der Beurteilung der Artcharakteristika zukommt.

Operculum: Das Operculum bietet im subgenerischen Bereich, wie auch die eige-
nen Untersuchungen gezeigt haben, keine Unterscheidungsmerkmale. Bei der Einord-
nung in héhere Taxa kann das Operculum bedingt als Merkmal herangezogen werden
(BErRY 1943, THOMPSON 1968 u. a.).

Radula: Aus der Gattung Bythinella liegen nur wenige Radula-Abbildungen vor:
BREGENZER (1916: dunkeri), CaANON (1937: austriaca pavovillatica), CLEssiN (1878:
schmidtii), HapL (1967: austriaca), Hapzisck (1958: lacustris), Hazay (1881: hunga-
rica), MERMOD (1930: pupoides), PIERsaANTI (1937: schmidtii) und SmMroTH (1891:
dunkeri). Nicht alle genannten Autoren fithren Radulaformeln an oder zeichnen so ge-
nau, daf} diese aus der Abbildung ersichtlich wiren.

Die taxonomische Bewertung der Radula hat sich seit TRoscHEL (1856) sehr gewan-
delt; heute kann sie hochstens als ein Merkmal unter anderen gelten. Bei den Hydro-
biidae scheint sie, insbesondere zur Unterscheidung nahverwandter Arten, von nur ge-
ringem Wert (Krurr 1935, THoMPsoN 1968, RapoMaN 1969 u. a.). Unsere Untersu-
chungsergebnisse bestitigen dies, wenn auch hin und wieder noch eine Uberbewertung
(BErrY 1943) erfolgt ist. Die geringe Anzahl der untersuchten Arten erlaubt noch kein
abschlieflendes Urteil, ob eventuell dem Dentikelbesatz des Rhachiszahnes, insbesondere
den Basaldentikeln (Kuspiden), eine taxonomische Teilwertigkeit eingerdumt werden
kann.

Die von BERRY (1943) erwihnte artspezifische Korrelation von Gehiusehohe und
Radulalinge wird in der Hydrobiiden-Systematik nicht aufgegriffen.

Genitalia: Die Ausbildung des J-Genitaltraktes wird von der MoORRISON-
Schule (THoMPsON 1968) als Hauptmerkmal angesehen und zur Grundlage systematischer
Betrachtungen gemacht. Diese Schwerpunktbewertung wird u. a. von BoETERs (1969)
bezweifelt. Die wenigen Untersuchungen aus der Gattung Bythinella (BREGENZER 1916:
dunkeri; MoQUIN-TANDON 1855: ferussina; ALTENA 1936: brevis = reyniesii fide AL-
TENA 1934) und die Untersuchungen an montisavium, compressa und dunkeri haben
dieses Merkmal, zumindest fiir nahverwandte Arten, als aussagearm erwiesen, es kann
keinesfalls zur Grundlage ihrer Systematik gemacht werden (THOMPsON 1968). Im Ver-
hiltnis von Penis und Driisenrute lassen sich geringe Proportionsunterschiede feststellen.
Fiir montisavium, compressa und dunkeri ergaben sich keine morphologischen Unter-
schiede. Die Groflenunterschiede sind als relativ und kaum als spezifisch anzusehen (noch
nicht abgeschlossene Untersuchungen an alta weisen ebenfalls hierauf hin).

Der Q-Genitaltrakt wird in der Hydrobiidensystematik meist vernachlissigt, ausge-
nommen die Untersuchungen von KruLr (1935) und RapoMAN (1965b, 1969). Letzterer
liefert jedoch Genusdiagnosen, deren Unterschiede kaum ersichtlich sind.
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1. Material und Methoden.

Den conchologischen Untersuchungen liegt im wesentlichen das Belegmaterial aus der
Sammlung des Senckenberg-Museums in Frankfurt zugrunde. Es wird durch Aufsamm-
lungen von C. Me1er-Brookg, Tiibingen (Schwarzwald: dunkeri; Rhén: compressa), H.
U. TuieLg, K8ln (Nordrhein-Westfalen: dunkeri) sowie eigene (Diinsberg bei Gieflen:
dunkeri; Vogelsberg: montisavium; Rhon: compressa) erginzt. Fiir die anatomischen
und histologischen Untersuchungen wurde das Material von MEIER-BROOK neben dem
eigenen herangezogen.

Aufsammlungen: Die Tiere wurden im Quellbereich zumeist von Steinen ab-
gelesen, groflere Mengen wurden durch Ausschwemmen von Pflanzenmaterial gewonnen.

Betiubung: Die fiir anatomische und histologische Untersuchungen vorgesehe-
nen Tiere wurden mit Nembutal (BOEHRINGER, Ingelheim) betdubt, das in pulverisierter
Form verzdgert in Losung gebracht wurde. Hierbei mufite im Kiihlraum (6-8°C) ge-
arbeitet werden. In das Gefifl mit den Tieren wurde ein kleineres gestellt, in das die
Substanz vorsichtig eingebracht wurde, so daf} der grofite Teil des Pulvers an der
Wasseroberfliche blieb und nur ein wenig in das kleiner Gefifl absank, wo es dann lang-
sam in Lésung ging und mit dem Wasser des grofieren Gefifles ausgetauscht wurde. Ein
grofler Teil der Tiere konnte nach ca. 12 Stunden in gut ausgestrecktem Zustand weiter
untersucht werden. Urethan, Magnesiumsulfat und Nembutal in Losung erwiesen sich
als ungeeignet. Bei dem von BREGENZER (1916) genannten Cocain ergaben sich Be-
schaffungsschwierigkeiten. In der Literatur findet sich kristallines Menthol als weiteres
Betiubungsmittel fiir Hydrobiiden (BErrY 1943, THoMPSON 1968).

Abb. 1. B. compressa nach FRAUENFELD (1856). — Abb. 2. B. c. montisavium nach Haas
(1914). — Abb. 3. B.dunkeri nach FRauENrELD (1856). — Abb. 4a-d. B. compressa,
Vogelsberg nach BREDE. — Abb. 5. B. dunkeri, Hilden. — Mafistab = 1 mm.
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Abtoten und Fixieren: Die betiubten Tiere wurden sofort in Bouin mit
doppeltem FEisessiganteil tberfiihrt, wodurch nach Abschlufl des Fixierungsvorganges
(ca. 12 Stunden) der Schalenkalk vollstindig gelost worden war. Fiir die weiteren Unter-
suchungen lieflen sich die organischen Schalenreste leicht entfernen.

Totalpriparate: Ein Teil des Materiales wurde gefirbt (Boraxkarmin, Haema-
toxylin) und ungefarbt in Caedax oder Glycerin (mit Paraffin- bzw. Caedaxumrandung)
eingeschlossen, ein anderer Teil in 70 %o Athanol aufbewahrt. Hierbei bewihrte sich die
zuletzt genannte Methode fiir die weiteren Untersuchungen besser.

Mikrotechnik: Von verschiedenen Exemplaren wurden Paraffin-Schnittserien
(Schnittdicke 8-10 u) angefertigt, die nach Firbung mit Haematoxylin-Eosin in Caedax
eingeschlossen wurden.

Operculum und Radua wurden durch Mazeration in 1 bzw. 5 %y KOH-L&-
sung gewonnen, wobei durch Zusatz von Kongorot eine Anfirbung erfolgte. Andere
wurden anschliefend mit Boraxkarmin gefarbt. Die Herstellung der Dauerpriparate
erfolgte unter Verwendung von Caedax und Polyvinyl-Lactophenol (Crroma-Gesell-
schaft, Stuttgart).

Dokumentation: Das Gehidusematerial wurde der Sammlung des Senckenberg-
Museums in Frankfurt tiberstellt (SMF 205155-238). Weitere Belege finden sich in den
Sammlungen des Kiinanz-Hauses; Scumip, Ludwigsburg; GITTENBERGER, Leiden/Nie-
derlande und in der des Autors, zusammen mit den Dauerpriparaten und dem Alko-
holmaterial.

2. Zur Frage der subspezifischen Wertigkeit
von Bythinella compressa montisavium.

Haas (1914) trennte montisavium im Vogelsberg auf Grund conchologischer
Untersuchungen als Subspezies von Bythinella compressa (FRAUENFELD) aus der
Rhén ab. Dieses war gleichzeitig die erste Erwahnung einer Bythinella aus dem
Vogelsberg.

B. c. montisavium basiert auf den Funden aus einer Quelle am Hoherodskopf,
das Material befindet sich in der Sammlung des Senckenberg-Museums Frankfurt
(42 Exemplare, davon 18 adult). Schon rein statistisch waren diese Untersuchun-
gen nicht abgesichert.

Bythinella compressa (FRAUENFELD 1856).

1856 Paludinella compressa FRAUENFELD, S.-B. Akad. Wiss. Wien, 22: 574-575, Taf.
Fig. 3 [vgl. Abb. 1].
1850 Paludina anatina Lupwig, J. Ber. wetterau. Ges. ges. Naturk. Hanau, 1850: 77.

Typus-Material: Naturhistorisches Museum Wien (1 Exemplar, O. PaGET in
litt. 1970), leg. F. SANDBERGER fide FRAUENFELD.

Locus typicus: Schwarzenfels in Hessen [Schwarzenfels an der Schmalen Sinn/
Rhén im Kreis Schliichtern].

Bythinella compressa montisavium Haas 1914,

1914 Bythinella compressa montisavium Haas, Nachr. Bl. dtsch. malak. Ges., 46: 38-39,
Abb. [vgl. Abb. 2].

Typus-Material: Holotypus SMF 4083, leg. Haas VI. 1913; Paratypen SMF
4084.
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Locus typicus: Quelle am Hoherodskopf im Vogelsberg [am Osthang des
Hoherodskopfes im Abflufl des aufgelassenen Wasserbehilters des Vogelsberger Hhen-
clubs, erbaut 1913].

Mophologischer und anatomischer Befund.

Die Untersuchungen von Genitalien (Abb. 18a, b), Radula (Abb. 15a) und
Operculum (Abb. 14a, b) ergaben gegeniiber compressa aus der Rhon keine
Unterschiede. Die Diskussion der Einzelbefunde erfolgt beim Vergleich mit
dunkeri.
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Abb. 6. Gehiuseindex.
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Abb. 7. Gehiusehdshe.
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Conchologischer Befund.

Den graphischen Darstellungen (Abb. 6-9), die auf den Messungen von ins-
gesamt 2000 adulten Gehdusen beruhen, ist insbesondere die Ubereinstimmung
der Gehiuseindizes zu entnehmen. Fiir die Messungen der Gehiusemiindung
(Abb. 9) war ohnehin eine Ubereinstimmung zu erwarten, sie ist als Merkmal
mit untergeordneter Bedeutung anzusehen. Wie der Vergleich mit den Erstbe-
schreibungen zeigt, sind die Unterschiede dort relativ, zudem die Maflangaben

nicht typisch:
Merkmal compressa montisavium
Gehiduse niedergedriickt, kugelig eirund, zylindrisch, kegelf6rmig

oben flach abgestuft

mit stumpfem Wirbel

Umginge 4-5, stark gewdlbt, letzte 4-5, die letzten beiden

Windung sehr grofl auffallend hoch, stark
gewdlbt

Naht eingeschniirt, etwas ein- tief, treppenartig eingesenkt
gesenkt

Miindung sehr schief gestellt, birnférmig, undeutlich eckig, etwa 2/5
nicht die Hilfte der Hohe der Hohe betragend
erreichend

Wirbel abgestutzt (besonders stumpfer als bei B. compressa
charakteristisch)

Hohe 2:0 mm 2-5 mm

Breite 1-6 mm 1-5 mm

eigene Messungen (Maxima):

Hohe 21 mm 2-:2 mm

Breite 1-4 mm 1-5 mm

Gesamtwerte (Maxima von Vogelsberg und Rhén):
Hohe 21 mm
Breite 1-5 mm

Gehiuseindex (Hohe/Breite):

1-5 (Rhén) 1-5 (Vogelsberg)

Diskussion der Befunde.

Die Gegeniiberstellung der Erstbeschreibungen, die unter Beriicksichtigung
der individuellen Variabilitit im Rahmen derselben Population (Abb. 4a-d)
weitgehende morphologische Ubereinstimmung ergibt, rechtfertigt die subspe-
zifische Abtrennung von B. compressa montisavium nicht; dieses Ergebnis wird
durch die conchologischen Untersuchungen (Abb. 6-9) bestitigt. Vom verbrei-
tungsgeschichtlichen Standpunkt aus gesehen, sind die Vorkommen Vogelsberg
und Rhon als ein Areal aufzufassen, dessen ehemalige Verbindung heute noch
durch Funde im Zwischengebiet (z. B. der Breitenbach in der nordwestlichen
Rhon, Karte 1) dokumentiert ist. Wenngleich ein Individuenaustausch zwischen
beiden Gebieten heute nicht mehr mdglich ist (reproduktive Isolation), so muf}
doch die Trennung der Areale als spit vollzogen angenommen werden.
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Wir begriinden die Einziechung der Subspezies ¢. montisavium wie folgt:

1. Die Gegeniiberstellung der Erstbeschreibungen liefert keine Unterschiede,
die als typisch gelten kdnnten.

2. Die Verteilungskurven (Abb. 6-9: Gehiuseindex, -hohe, -breite; Miin-
dungshshe und -breite) bestitigen Punkt 1, da sie deckungsgleich bzw. annihernd
deckungsgleich sind.

3. Dariiberhinaus zeigen die Kurven, daf} sowohl die metrischen Angaben
von FRAUENFELD als auch die von Haas an den Schenkeln liegen. Im Vergleich
mit den eigenen Messungen nihert sich die Angabe von FRAUENEELD fiir die
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Abb. 10. Gesamtindexkurve: B. compressa und B. dunkeri.

50 _|
% —_
7 == B compressa
[ dunkeri
30 |
4
10
0

- T T T T T

12 1,3 14 1,5 1,6 17 1,8 1,9 I(mm)

Abb. 11. Gehiuseindex: B. compressa und B. dunkeri.
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Héhe und die von Haas fiir die Breite dem Maximum. Hieraus resultieren die
Unterschiede beider Beschreibungen.

4. Im Unterschied zu den Untersuchungen von Haas sind die vorgelegten
Ergebnisse statistisch abgesichert.

5. In der Variationsbreite (Abb. 1, 2, 4a-d) der compressa finden sowohl die
zylindrische (Haas) als auch die niedergedriickt kugelig eirunde Form (FRAUEN-
FELD) ihren Platz. Die Variationsbreite der Gehiuse einzelner Populationen im
Vogelsberg, die ausnahmslos mehr oder weniger stark parasitiert sind, ist er-

heblich.

compressa

dunkeri

T T T T T T T I

1,9 20 21 2,223 24 25 26 27 28 29 30 mm

Abb. 12. Gehidusehdhe: B. compressa und B. dunker:.
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Abb. 13. Gehiusebreite: B. compressa und B. dunkeri.
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3. Zur Frage der Artberechtigung von B. compressa im Ver-
gleich zu B. dunkeri.

Bythinella dunkeri (FRAUENFELD 1856).

1856 Paludinella dunkeri FRaUENFELD, S.-B. Akad. Wiss. Wien, 22: 575-576, Taf.5
[vgl. Abb.3].

Typus-Material: Naturhistorisches Museum Wien, leg. A. ScumipT fide
FRAUENFELD.
Locus typicus: Elberfeld [Westfalen].

c

Abb. 14. Operculum: a) B. c. montisavium (Vogelsberg), b) B. compressa (Rhén), c) B.
dunkeri (Diinsberg). — Mafistab = 0-5 mm.

e
/.

Abb. 15. Radula: a) B. c. montisavium, b) B. dunkeri (Diinsberg).
Von links nach rechts: M4 - Mi- L - R.
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Morphologischer Befund.

Radula: Die Abbildungen 15a, b und die Tabelle zeigen die Identitit der
Radula von compressa und dunkeri in der Dentikelausbildung und den Maflen.
Die Abbildung bei SimroTH (1891) kann fiir den Vergleich nicht herangezogen

werden.

Radulavergleich dunkeri compressa
nach BREGENZER Vogelsberg- und Rhon-
(Diinsbergmaterial) material

Linge 079 mm 0-68-0-88 mm
(0-68-0-85 mm)

Breite 0-0872 mm 0-050-0-075 mm

(0-050-0-095) mm
nach SiMroTH 85-86
(ca. 85)
4+1+4
141
(4 +1+ 4)
1+1
3—1—5
3—1—5)
innerer Marginalzahn (Mi) 20
(ca. 20)

duflerer Marginalzahn (Mi) iiber 20
(iiber 20)

Zahl der Querreihen

Rhachiszahn (R)

Lateralzahn (L)

ca. 85

4+ 1+ 4
1+1
3—1—5

ca. 20

iiber 20

Bei den eingangs erwihnten Radula-Abbildungen und Radulaformeln dif-
ferieren die Angaben fiir die Basaldentikel (Kuspiden) des Rhachiszahnes

Abb. 16. B. dunkeri (Diinsberg), & total.

Abb. 17. B. c. montisavium, & total. D = Driisenrute, P = Penis, O = Operculum,

SM = Spindelmuskel. Mafistab = 0-5 mm.
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(Hapr 343, CaNonN 2+2, Mermop 3+ 3, Hazay 616, Hapzisce 2+2). Er-
wihnenswert erscheint die unterschiedliche Basaldentikelzahl der beiden Ver-
treter des Rassenkreises austriaca (Hapr, CANON).

&-Genitaltrakt: Die untersuchten Tiere wiesen, unabhingig von ihrer
Herkunft, im Vergleich von Vogelsberg (montisavium: Abb. 18b), Rhon (com-
pressa: Abb. 18a) und Diinsberg (dunkeri: Abb. 16) keine genitalmorphologi-
schen Unterschiede auf, die als typisch bezeichnet werden konnen. Die Form des
Penis und die der Driisenrute ist, ebenso wie ihre Lage (in Ruhe, Abb. 17, und in
Kopulationsstellung, Abb. 16) indentisch. In den Proportionen wurden gering-
fugige Unterschiede ermittelt, die jedoch innerhalb der Variationsbreite liegen:

montisavium compressa dunkeri
Penis 1-00-1-25 mm 1-00-1-13 mm 0-85-1-00 mm
Driisenrute  1-13-1-38 mm 1:25-1-38 mm 1-:00-1-25 mm

Die 3-Genitaltrakte der untersuchten Tiere sind wie folgt charakterisiert:
das minnliche Kopulationsorgan ist zweigeteilt und besteht aus einem Penis mit
auf der rechten Seite verlaufendem Vas deferens und einer Driisenrute, deren
Driise in drei Schlingen aufgewunden unter dem Nackenepithel liegt. Thr Aus-
fihrgang verlauft spiralig zentral und miindet am terminalen Ende in eine An-
schwellung. Der Penis ist terminal zugespitzt und pfriemférmig. Anhinge sind
nicht vorhanden. Beide Organe gehen an der Basis kontinuierlich ineinander
tiber.

r———db

Abb. 18. 3-Genitaltrakt: a) B. compressa (Rhén), b) B. c. montisavium, c) B. dunkeri
(nach BREGENZER 1916). D = Driisenrute, P = Penis, d = Driise der Driisenrute. Maf-
stab = 0-5 mm.

Conchologischer Befund.

Operculum: In der Literatur liegen Abbildungen von dunkeri (BREGEN-
ZER 1916, SIMROTH 1891) vor, mit denen der Aufbau der untersuchten Opercula
(Abb. 14a-c) iibereinstimmt. Die Mafle sind geringer als Breite und Hohe der
Miindung. Sie schwanken zwischen 0-55-0-65 mm und 0-75-1-15 mm, der Nu-
kleus liegt exzentrisch nahe dem linken Rand. Das Operculum ist paucispiral (ca.
2t/ Windungen), meist farblos hyalin mit membranésem, zerlapptem Rand-
streifen. Auf der Auflenseite weist es teilweise Auflagerungen auf.
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Gehiduse: (im Vergleich mit den Erstbeschreibungen)

Merkmal compressa dunkeri

Habitus niedergedriicke, kugelig abgestutzt, ziemlich
eirund, oben flach abgestuft gedrungen, anwachsstreifig

Umginge 4-5, stark gewolbt, letzter 4, erster sehr wenig vortretend,
sehr grof} vierter grofl, gewolbt

Naht eingeschniirt, etwas kaum eingesenkt
eingesenkt

Miindung sehr schief gestellt, birnférmig, eiformig, kaum gewinkelt, rechter
nicht die Hilfte der Hohe er- Rand scharf, meist ver-
reichend [ca. /5], am Auflenrand dunkelt
unter dem Winkel etwas ein-
gedriickt, Saum nicht vertieft,
meist dunkel

Spindelrand kurz anliegend, nicht kaum anliegend, nach
zuriickgelegt unten leicht umgebogen

Nabel mittelmidflig weit, tief mittelmifig

Farbe glasig braungriin nicht sehr durchsichtig, oliven-

griin

Deckel spiralig, glasig —

Hohe 2:0 mm 2-4 mm

Breite 1-6 mm 1-6 mm

eigene Mess.

(Max.):

Hahe 21 mm 2-3 mm

Breite 1-5 mm 1-5 mm

Gehiuseindex 1-5 16

Aus dem Beschreibungstext ergeben sich keine deutlichen Unterschiede. Ei-
gene vergleichende Messungen von jeweils 2000 Gehiusen (Abb. 10-13) zeigen
Ubereinstimmung in der Gehiusebreite; die Hohen nihern sich den Maflen der
Erstbeschreibungen an, zeigen aber deutliche Unterschiede, die sich in der Ge-
samtindexkurve in einem zweiten, im Entstehen begriffenen Maximum fiir com-
pressa andeuten (der STUDENT-Test weist dieses als signifikant [t = 22-9] aus).

Insgesamt gesehen miissen wir diese Abweichung noch in den Rassenkreis
(RENSCH 1929) von dunkeri stellen, da keine weiteren typischen Unterschiede
hinzutreten. Das stimmt mit den Beobachtungen von GEYEr (1907) aus dem
Schwarzwald {iberein, die lange Zeit als compressa-Nachweis im dunkeri-Areal
galten. Heute rangieren diese Formen infrasubspezifisch innerhalb der dunkeri-
Populationen des Schwarzwaldes (BOETERS 1968). Aber auch wenn man ihn stark
betont, reicht der conchologische Befund allein nicht aus, compressa als selbstin-
dige Art weiter aufrecht zu erhalten, zumal die anderen Merkmale die sehr engen
verwandtschaftlichen Beziehungen zu dunkeri dokumentieren. Analog zur heu-
tigen Auffassung der infrasubspezifischen Formen von GEYER aus dem Schwarz-
wald ordnen wir compressa dem Rassenkreis von dunker: zu. Die typische Ge-
hiusebildung 14t die Einordnung als Subspezies dieses Rassenkreises gerecht-
fertigt erscheinen.
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Verbreitungsgeschichtlicher und geographischer Befund.

Die Rekonstruktion der Verbreitungsgeschichte der Gattung Bythinella, so-
weit sie durch fossile Nachweise belegt ist (z. B. durch BRéMME 1885 in den Mos-
bacher Sanden bei Wiesbaden aus dem ersten Interglazial nachgewiesen) oder

cry
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Karte 1: Die Verteilung der Bythinella-Populationen im Vogelsberg (mit Taufstein,
773 m NN), Rhon (mit Wasserkuppe, 950 m NN) und am Diinsberg (500 m NN) bei
Gieflen (schraffiert). Die Verbindung zum dunkeri-Areal ergibt sich {iber den Diinsberg,
zwischen Vogelsberg und Rhén iiber den Fund im Breitenbach.

Von links nach rechts: Diinsberg—Vogelsberg—Rhon.

Karte 2: Das Verbreitungsgebiet des Rassenkreises B. d. dunkeri. — Schraffiert = Bunt-
sandstein und iltere Formationen, weiff = Muschelkalk und jiingere Formationen, — =
duflerste Grenze der nordischen und alpinen Vereisung. Die Fundorte sind, der natur-
riumlichen Gliederung Deutschlands folgend, zusammengefafit: 1) Niederlande, 2)
Belgien, 3) Luxemburg, 4) Bergisch-Sauerlindisches Gebirge (Siiderbergland), 5) Eifel,
6) Westerwald, 7) Hunsriick, 8) Saar-Nahe-Bergland, 9) Haardtgebirge (einschlieilich
Pfilzerwald), 10) Odenwald, 11) Vogesen, 12) Schwarzwald, V) Vogelsberg, R) Rhon.
— (Abdruck mit freundlicher Genehmigung des WESTERMANN-Verlages, Braunschweig.)
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durch analoge Faunenzusammensetzung aus den Nachbargebieten fiir Mittel- und
Westdeutschland (THIENEMANN 1950) wahrscheinlich wird, deutet auf eine
Stammart hin. Diese mufl als im Periglazialbereich (Ausloschungszone) allgemein
vorhanden oder doch zumindest als verbreitet angesehen werden. Im ersten
Interglazial war sie noch mit typischen Seenformen der rezenten Molluskenfauna
vergesellschaftet (EHRMANN 1914). Dieser Befund wird durch die heutigen Nach-
weise von Bythinellen in Seen (HADL 1967: 167; Hapzisce 1958: 1-6; MAHLER
& SPERLING 1955: 3-17 u. a.) gestiitzt.

Im Postglazial setzte dann die Disjunktion dieser Stammart (BREHM 1943,
R. HEesse 1924) ein. Man kann eine aktiv zustande gekommene Disjunktion an-
nehmen und eine Verschleppung ausschlieflen. Die Siiffwassermollusken sind als
pleomorphe Tiergruppe bekannt, wobei wir hier von geographischer Speziation
(allopatrisch) sprechen (RaDoOMAN 1965a, MaYR 1967).

Fiir Bythinella compressa ergibt sich aus den Verbreitungskarten (Karte 1, 2)
die frithere Verbindung zum dunkeri-Areal iiber den Diinsberg (s. auch parasito-
phyletischer Befund). Die Isolierung von der Stammart (R. Hesse 1924) muf}
erst spit erfolgt sein, wobei die Auswirkungen der Kreuzungsverhinderung (Ra-
DOMAN 1965a) von uns bislang nicht gepriift werden konnten. Beziiglich des
Rassenkreises B. dunkeri sehen wir die JorDAN’sche Regel als bestitigt an. Unter
Beriicksichtigung des kartierten, rezenten Vorkommens (Karte 1, 2) scheint hier,
vom Rheingebiet iiber den Diinsberg, Vogelsberg und die Rhon, eine friihere
Verbindung zum Areal der heutigen austriaca hervorzutreten. Da die Frage nach
der reproduktiven Isolation von uns nicht gekldrt werden konnte, ist eine ab-
schlieflende Aussage iiber den Fortschritt des Speziationsvorganges nicht méglich.

Der 6kologische Befund.

Da die in der Literatur hierzu vorliegenden Daten spirlich sind, lifit sich ein
Vergleich mit den eigenen Untersuchungen nur bedingt durchfithren. Aus den
wenigen Temperaturangaben zeichnet sich fiir dunkeri ein hoher temperierter
Praeferenzbereich ab: BorRNHAUSEN (1913) gibt Temperaturen zwischen 2-3 und
18:6 °C an (eine Amplitude von 0-8-12-0 °C), BREGENZER (1916) erwihnt Mes-
sungen, die zumeist um 10 °C liegen (8 °C hilt er fiir die Vorzugstemperatur)
und STEINMANN (1907) bezeichnet Quellen, Quellbiche etc. mit konstanter Tem-
peratur zwischen 7 und 8 °C als Wohngewisser. Die eigenen Untersuchungen im
Vogelsberg haben Quell-Temperaturen mit sehr geringen Jahresamplituden zwi-
schen 6 und 8 °C ergeben. In diesem Bereich lagen die meisten Bythinella-Funde
im Gebiet, wihrend in den hoheren Temperaturbereichen bis zu 12 °C ein sehr
starkes Abnehmen der Funde zu verzeichnen war, noch weiter dariiber wurden
keine Funde registriert.

Der coenologische Befund.

Die Untersuchungen im Hinblick auf die Faunenzusammensetzung im Quell-
bereich haben fiir compressa in der Rhén und im Vogelsberg die gleichen Verge-
sellschaftungen, wie sie in der Literatur fiir dunkeri (z. B. HissLeEIN 1961) und an-
dere Bythinellen erwihnt werden, gezeigt. Dieses Ergebnis war zu erwarten, da
die Faunenelemente dieses Biotopes gleicher Herkunft sind. Das geht auch aus
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der Verbreitungsgeschichte hervor. Der coenologische Aspekt (Tabelle 1 und
Abb. 19) zeigt vom Biotop her die engen verwandtschaftlichen Beziehungen von
compressa und dunkeri sowie der Bythinellen insgesamt; erwartungsgemifl 1iflt
sich hieraus kein Unterschied ableiten.

Qellregion Obere Forellenregion Molluskensocietat

Qu.-Bach Oberlauf

Qu.- Bereich

ob. Mittellauf Bythinella-(Pisidium)-Coensis

Bythinella sp.

Pisidium sp. (div. sp.)

Ancylus fluvia titis®

Abb. 19. Die Verteilung von Bythinella (in Anlehnung an DittmAR). Index der Ab-
losegesellschaft.

Der parasito-phyletische Befund.

Nach RemaNE (1967) kdnnen Ergebnisse parasitologischer Untersuchungen
fur die Klirung naher Verwandtschaftsbeziehungen herangezogen werden. Von
Prosobranchiern ist bekannt, dafi sie hiufig von den Larvalstadien parasitischer
Trematoden und Nematoden befallen sind. Das trifft, wie sich gezeigt hat, auch
fiir Bythinella-Arten zu. Die ersten Mitteilungen tiber Parasiten einer Bythinella
wurden von BREGENZER (1916) fiir dunker: aus dem Siebengebirge gemacht. In-
zwischen sind Untersuchungen iiber die Parasitierung der Bythinella des Diins-
berges bei Gieflen und des Vogelsberges zum Abschlufl gelangt (BRENDOW 1970,
Scuwarz 1970). Stets handelte es sich um Cercarien-Befall. Diese Trematoden-
larven gehoren sieben verschiedenen Arten an, deren Entwicklungszyklen weit-
gehend aufgeklirt werden konnten, wobei Kleinsiuger und Végel als Endwirte
ermittelt wurden.

Fiir die hier interessierende Fragestellung erweisen sich diese parasitologischen
Untersuchungsergebnisse als fiir die Klirung der verwandtschaftlichen Beziehun-
gen zwischen dunkeri und compressa niitzlich. Die folgende Tabelle zeigt eine
Ubersicht der nachgewiesenen Cercarien:

Der Cercarien-Befall verschiedener Bythinella-Populationen.

Cercarienart compressa dunkeri dunkeri
Vogelsberg Diinsberg Siebengebirge
C. elegans + — +
C. bipunktarmata — + +
C. virgula + + +
C. elastica + + +
C. repens + + +
C. von Nepbrotrema
truncatum + — —
C. von Microphalus
gracilis + — —
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Drei der Cercarien-Arten sind allen genannten Gebieten gemeinsam, wih-
rend Vogelsberg- und Siebengebirge-Populationen 4 gleiche Arten haben; hiet-
von konnte eine am Diinsberg nicht nachgewiesen werden. Das Arteninventar
der Diinsberg- und Siebengebirge- Populatlonen deutet mit 4 auf eine enge Be-
ziehung beider Gebiete hin. Diese ist um so wahrscheinlicher, als am Diinsberg
und im Vogelsberg nur 3 gleiche Arten nachgewiesen werden konnten.

ScuwARz (1970)3) hilt eine Verschleppung der Infektion durch die ermittel-
ten Endwirte, mit Ausnahme von Cercaria virgula, fiir unwahrscheinlich, ebenso
eine solche durch den zweiten Zwischenwirt (Gammariden, limnische Insekten-
larven, Amphibienlarven). Andererseits ist die hohe Wirtsspezifitit der Tre-
matoden beziiglich des ersten Zwischenwirtes (hier: Bythinella) bekannt.

Das hieraus resultierende Bild stimmt mit den von uns entwidckelten Vor-
stellungen zur Verbreitungsgeschichte iiberein: aus einem urspriinglich relativ
einheitlichen Verbreitungsgebiet entstehen im Postglazial getrennte Areale. Das
Vogelsberg-Rhén-Gebiet stand mit dem Komplex des Rheinischen Schiefergebirges
(iiber den Diinsberg) in Verbindung. Zuerst ging dann die Verbindung zwischen
Vogelsberg-Rhon einerseits und Diinsberg-Rheinisches Schiefergebirge anderer-
seits verloren. Als nichster Schritt folgte die Isolierung der Populationen von Vo-
gelsberg und Rhodn, deren Verbindung noch bruchstiickhaft im Zwischengebiet
nachgewiesen werden konnte. Das Diinsberg-Vorkommen seinerseits verlor die
enge Verbindung zum dunkeri-Gebiet beiderseits des Rheins. Der parasitologische
Befund deutet diese spitere Trennung gegeniiber der Abtrennung des Vogels-
berg-Rhon-Gebietes an. Gleichzeitig dokumentiert die isolierte Diinsberg-Popu-
lation eine frithere Verbindung des heutigen compressa-Areals mit dem der
dunkeri.

Begriindung der Zuordnung von B. compressa
zum Rassenkreis der B. dunkeri.

Die Untersuchungen zur systematischen Stellung von B. compressa haben er-
geben, dafl diese zum Rassenkreis von B. dunkeri gehdrt und gegenwirtig hch-
stens als species in statu nascendi anzusprechen ist, der nur ein subspe-
zifischer Status eingerdumt werden kann. Fiir die Systematik gilt Bythinella dun-
keri dunkeri (FRAUENFELD, 1856) somit als Nominat-Unterart, compressa als
Subspezies B. dunkeri compressa (FRAUENFELD, 1856). Dies leite ich aus den Un-
tersuchungsergebnissen ab und begriinde es wie folgt:

1. B. dunker: und compressa stimmen in den Merkmalen des Weichkérpers,
der Radula und des Operculums iiberein.

2. Die Differenz in der Ausbildung des Gehiuses ist zwar typisch, trotzdem
mufl compressa zum Rassenkreis dunkeri gezihlt werden, da die Gestalt des
Gehiuses fiir sich allein kein ausschlaggebendes Artkriterium ist.

3. Der verbreitungsgeschichtliche Aspekt hat die relativ spite Disjunktion
der Verbreitungsareale aufgezeigt. Der seitdem vergangene Zeitraum war zu
kurz, um die Ausbildung eigenstindiger Merkmale im Range einer Art zu indu-
zieren.

3) in der Arbeit von ScHwaARz (1970) werden die Bythinella-Vorkommen Diinsberg
(dunkeri) und Vogelsberg (compressa) verwechselt.
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4. Der parasito-phyletische Befund bestitigt den verbreitungsgeschichtlichen
Eindruck und dokumentiert mit die nahen Verwandtschaftsverhiltnisse. Die
dkologischen und coenologischen Ergebnisse sind ebenfalls in diesem Sinne zu
interpretieren.

4. Zusammenfassung.

1. Die Untersuchungen zur Systematik von Bythinella compressa montisa-
vium Haas 1914 belegen die Identitit mit Bythinella compressa (FRAUENFELD
1856). Weder der genitalmorphologische noch der anatomische oder conchologi-
sche Befund rechtfertigen die Aufstellung der Subspezies montisavium durch
Haas.

2. Der Vergleich von Bythinella compressa und Bythinella dunkeri (FRAUEN-
FELD 1856) bestitigt die schon von EHRMANN (1933: 197) geduflerte Vermutung,
dafl compressa nur eine Rasse am Rande des dunkeri-Areals ist. Beide stimmen
im Bau des Genitaltraktes, der Radula und des Operculum iiberein. Die enge
Verwandtschaft wird zusitzlich durch den parasito-phyletischen, coenologischen
und 6kologischen Befund bestitigt. Letzterer ergibt fiir compressa geringe Un-
terschiede beziiglich der Vorzugstemperatur und rdumt ihr, zusammen mit dem
conchologischen Ergebnis, eine gewisse Eigenstindigkeit ein. Neben Bythinella
dunkeri dunkeri (FRAUENFELD, 1856) gehort damit B. dunkeri compressa
(FRAUENFELD, 1856) als weitere Unterart diesem Rassenkreis an.

Die vorliegende Arbeit wurde teilweise im ,Kiinanz-Haus®, der Auflenstation des
Institutes im Vogelsberg angefertigt. Fiir Anregungen und Diskussion bin ich Herrn Dr.
Hans D. BoeTers, Miinchen, Herrn Prof. Dr. HEiNz ScHERF, Gieflen und besonders
Herrn Dr. Aporr ZiLcH, Frankfurt zu Dank verbunden.
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