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Das natiirliche System der Najaden. 2.%)
Von Hans MobpEeLL, Lindau/B.
Mit 1 Abbildung.

In meiner Arbeit iiber das natiirliche System der Najaden von 1942 habe ich
die oft iiberschitze Wichtigkeit der anatomischen Befunde fiir die Erkenntnis
der verwandtschaftlichen Zusammenhinge in der Najadengruppe ziemlich eindeu-
tig zuriickgewiesen. Ich schrieb damals wortlich: ,So wichtig die Anatomie sich
auf vielen Gebieten der Molluskenforschung erwiesen hat, so wenig darf sie in
ihrer Bedeutung fiir die Najaden tberschitzt werden. Wenn wir von allem Bei-
werk absehen, bleiben wenige Punkte iibrig, die fiir die Systematik Wert haben
und diese sind vorwiegead auf die echten Muteliden und ihre direkten Abkémm-
linge, die nordamerikanischen Elliptinoiden, beséhrinkt.*

Nun sollte mein System von 1942 die Grundlage fiir ein natiirliches System
bilden, soweit ein solches auf Grund mdoglichst vollstindiger Auswertung unserer
Kenntnisse vom Schalenbau und namentlich der phylogenetisch wichtigen Wirbel-
skulpturen moglich war. Fiir ein natiirliches System mufl aber auch die Uberein-
stimmung mit den anatomischen Befunden gesichert sein, und diesen Nachweis
soll die vorligende Arbeit erbringen.

Ein kurzer Riickblick auf die Geschichte der Najaden-Anatomie ist daher am
Platze.

Die ilteren Untersuchungen bis herauf zu Acassiz kénnen dabei unberiicksich-
tigt bleiben. Von einer Uberschitzung des Begriffes der Gattung ausgehend, hin-
terlieflen sie den festen Glauben, dafl auch alle anderen, nicht untersuchten Arten
den gleichen Bau hitten. Eine Auswirkung auf die Systematik selbst war kaum zu
bemerken. Erst Lea hat durch reithenweise, wenn auch sehr schematische Unter-
suchungen von nordamerkanischen Najaden diesen Glauben zerstért. Gerade
seine Massenbeschreibungen lieferten wenigstens ein gréfleres Beobachtungs- und
Vergleichsmaterial, so dafl sich bei einigen Artgruppen auch die Variationsbreite
abzuzeichnen begann.

Als nun SimpsoN 1900 beim Aufbau seiner Synopsis die Anatomie mit bertick-
sichtigte, stiitzte er sich im Wesentlichen auf Lea’s Arbeiten. Von den 80 Gattun-
gen seines Systems von 1914 konnte er aber bei gut der Hilfte nur mit einem
stereotypen ,Animal unknown® aufwarten. Ungeniigende Beriicksichtigung der
Wirbelskulpturen, die Beibehaltung von meist auf biologischer Konvergenz
beruhenden , Konglomeratgatiungen® wie Unio, Anodonta, Quadrula, Nodularia
brachten neben diesen anatomischen Kenntnisliicken so viele Widerspriiche in sein
System, daf} es nicht befriedigen konnte.

So sah sich A. E. OrTmMaNN (1912) veranlafit, ein schr vereinfachtes, auf ana-
tomischer Grundlage beruhendes Najadensystem aufzubauen. Neben einzelnen
spateren Untersuchungen von ORTMANN, darunter insbesondere die siidameri-
kanischen Najaden von 1921, hat dann eigentlich nur F. Haas in seinen mono-

) 1 = Arch. Moll. 74 (1942), 161—191.
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graphischen Arbeiten zur asiatischen Najadenfauna und deren Abschluf} von 1923
unsere Kenntnisse in anatomischer Hinsicht weitergefordert.

Das OrrManN’sche System von 1912 mit dem wir uns hier auseinanderzu-
setzen haben, ist kurz Folgendes (einen Abdruck hat W. JsraEL in seiner Bio-
logie der europiischen Siifliwassermuscheln verdffentlicht):

I. Fam. Margaritanidae ORTMANN,

Kiemendiaphragma vollstindig, nur durch die Kiemen gebildet; Mantelrinder nicht
verwachsen; keine Neigung zur Ausbildung von Branchial- und Anal-Syphonen, keine
Supra-Analéfinung. Kiemen ohne Wassertuben, primitiv, hdchstens mit unregelmiflig
verstreuten Zwischenlamellenverbindungen oder unregelmifligen schiefen Reihen unvoll-
stindiger Septen. Marsupium in allen 4 Kiemen. Glochidium klein, halbkreisférmig,
ohne Schalenhaken, aber mit unregelmifiigen kleinen Zzhnen am Unterrande.

II. Fam. Unionidae SwaINsON (restricted).

Kiemendiaphragma vollstindig; zwischen Anal- und Sppra-Analéffnung gewdhn-
lich eine Mantelbriicke (Abweichungen vorhanden). Supra-Analéffnung vorhanden;
Kiemen immer mit Wassertuben, die als zusammenhingende Septen ausgebildet sind.
Marsupium in allen 4 Kiemen oder in den dufleren Kiemen allein, oder in Teilen der
dufleren Kiemen. Glochidia von verschiedener Gestalt, fast oval, fast dreieckig oder kelt-
formig, mit oder ohne Haken.

1. Subfam. Unioninae ORTMANN.

Supra-Analéffnung meist vorhanden, selten fehlend, Mantelbriicke zur Analéffnung
kiirzer oder miflig lang. Marsupium in allen 4 Kiemen oder den beiden #ufleren Kiemen,
miflig geschwollen, die Ecken nicht dehnbar. Im Marsupium keine sekundiren Wasser-
tuben entwickelt. Glochidia ziemlich klein oder mittelgrof}, fast oval, ohne Schalenhaken,
oder fast dreieckig mit Schalenhaken.

2. Subfam. Anodontinae ORTMANN.

Supra-Analéffnung immer gut getrennt von der Analéffnung, oft durch eine sehr
lange Mantelbriicke, Marsupium nur durch die 2 dufleren Kiemen gebildet, wenn gefiillt,
stark geschwollen und an den Ecken besonders starkes Gewebe, das die Ausdehnung der
Kiemen erméglicht. In der marsupialen Kieme sind die Wassertuben wihrend der Brut-
zeit in 2 seitliche, sekundire Tuben geteilt, die auf jeder Seite der Kieme anliegen, und
in einen zentralen Eiersack, der an der Basis des Marsupiums geschlossen ist. Glochidia
ziemlich groff, fast dreieckig, mit Schalenhaken.

3. Subfam. Lampsilianae ORTMANN.

Supra-Analdffnung immer von der Analdffnung durch eine Mantelbriicke von mitt-
lerer Lange getrennt, selten ganz geschlossen. Marsupium in den 2 dufleren Kiemen oder
Teilen der letzteren, gewdhnlich im hinteren Teil. Wenn gefiillt, ragt das Marsupium
iiber den Unterrand der Kiemen vor, eine besondere Gewebeverstirkung an der Edke
erlaubt die Ausbuchtung. Wassertuben des Marsupiums nicht unterteilt, wenn trichtig.
Ofters Spezialstrukturen an der Mantelecke vor der Branchialéffnung (Papillae oder
flaps), hauptsichlich beim Weibchen. Glochidium von verschiedener Gréfle und Form,
klein bis mittelgroff, entweder fast oval, ohne Haken, oder kelt-(beil-)férmig mit 2 Dor-
rien an jeder Klappe.

ITI. Fam. Mutelidae Gray (emended).

Kiemendiaphragma vollstindig, vorne durch die Kiemen, hinten durch eine feste
Verwachsung der Mantelrinder gebildet. Vorderes Ende der inneren Kieme in Beriih-
rung mit den Mundsegeln. Branchial- und Analsyphonen scharf getrennt durch die Ver-
einigung der Mantelrinder. Analdfinung oben offen oder geschlossen, im letzteren Falle
eine Supra-Analoffnung bildend. Bei einigen Gattungen vereinigen sich auch die Mantel-
rinder vor der Branchial6ffnung. Kiemen mit sehr undeutlichen Zwischen-Wassertuben
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und unterbrochenen zwischenlamelldren Verbindungen; oder auch mit gut ausgebildeten
Wassertuben und Septen. Marsupium nur in den inneren Kiemen. Die Larven sind
Glochidia oder Lasidia.

1. Subfam. Hyriinae ORTMANN.

Anal6finung oben geschlossen. Marsupium mit septen-dhnlichen, unterbrochenen
zwischenlamelldren Verbindungen, unvollstindige, in Verbindung stehende Wassertuben
bildend. Die nicht-marsupialen Kiemen mit schwach entwickelten interlamelliren Ver-
bindungen. Larve ein Glochidium.

2. Subfam. Mutelinae ORTMANN.

Analéffnung offen oder geschlossen. Marsupium mit gut entwickelten, zusammen-
hingenden Septen mit wohl abgegrenzten Wassertuben; auch die nichtmarsupialen
Kiemen mit Septen und Wassertuben. Larve ein Lasidium (?).

In diesem System betrachtete ORTMANN die Margaritanidae als dlteste, primi-
tivste Familie mit 4-Kiemenbrut, als nichsthoheres Stadium die 4-Kiemenbriiter
der Unioninen, dann die Auflenkiemenbriiter der Unioninen. Die Anodontinen
mit ihren geteilten Wassertuben sollten dann eine héhere Entwicklung darstellen
und die Lampsilinen die héchste Najacenentwick]ung. Bei den Muteliden lag nach
OrTMANN’s Ansicht der Schwerpunkt in der Ausbildung der Syphonen, wihrend
die Kiemen hier eine sekundire Rolle spielen und wenig hohe Entwicklung zeigen
sollen. Er schreibt dann wértlich (S. 227): ,Ich denke die obige Aufstellung der
phylogenetischen Tendenzen in den verschiedenen Abteilungen der Najaden wird
es klarmachen, daf} die morphologischen Charaktere, auf die unser neues System
gegriindet ist, w esen tlich e Charaktere sind, da sie die verschiedenen ,,Ideen®
anzeigen in der Spezialisierung innerhalb jeder Gruppe, und unser Verstehen des
phylogenetischen Fortschrittes und der systematischen Verwandtschaften der
Najaden fordern. Es mag nicht unterlassen werden auseinanderzusetzen, dafl es
absolut unméglich ist, dieses System in den Charakteren der Hartteile der Schalen
zu erkennen.“

Und dieser letztere Satz ist leider der einzige Punkt, in dem ich dem von mir
persdnlich und als griindlichen Forscher hochgeschitzten OrTMANN recht geben
mufl. Das System OrRTMANN’S, kaum aus der Falle der Gleichsetzung auf Grund
reiner duflerlicher Gehiuseihnlichkeiten entronnen (cf. Fusconaia — Quadrula —
Crenodonta — Psilunio — Lamprotula), verfiel in den gleichen Fehler von ana-
tomischer Seite her. Es stellt die These auf, die 4-Kiemenbriiter ohne Schalen-
haken seien nichstverwandt ebenso wie die Innenkiemenbriiter oder die Auflen-
kiemenbriiter mit Schalenhaken. Das einzige wirklich phylogenetisch brauchbare
Kennzeichen, die Wirbelskulptur, wurde auch von ORTMANN noch zu gering
eingeschitzt. Die notwendige Folge war, daf} auch sein anatomisches System un-
mogliche Verwandtschaftszusammenstellungen bringt. Auffillig war mir zunichst,
dafl seine Unioninae neben allen mit Schlofl versehenen unionen-ihnlichen Naja-
den der Nordkontinente auch alle quadrulinen Umformungen solcher vereinigten
und letztere einheitlich 4-Kiemenbrut aufweisen, ebenso seine Anodontinae fast
alie anodontin umgeformten, d. h. schlofilos gewordenen Najaden der Nordkon-
tinente. Er muflte also an einem entscheidenden Kriterium vorbeigegangen sein,
ohne es zu erkennen. Noch auffilliger wird das gleiche Verfahren bei seiner Zu-
sammenstellung der siidamerikanischen Hyriinae mit den Mutelinae, die offen-
sichtlich heterogen sind. Hier war v. IHERING’s Auffassung von 1893 entschieden
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natiirlicher. Es konnte sich also nur darum handeln, dafl OrTMANN ,Entwick-
lungstendenzen® (ideas sagt er), die in verschiedenen Gruppen parallel zueinan-
derlaufen (Konvergenzen), mit wirklicher stammesgeschichtlicher Verwandtschaft
gleichgesetzt hatte.

Ahnliche Fille von konvergenten Formenbildungen, die auch auf den inneren
Bau ibergreifen kénnen, wie hier, haben O. H. ScHINDEWOLF und WEISSERMEL
bei Korallen und Ammoneen in einer Sitzung der Deutschen Geologischen Gesell-
schaft zur Sprache gebracht (Z. dusch. geol. Ges. 92, 1940, H. 3).

Ebenso wie bei der Wichtigkeit der Skulpturen, die ORTMANN betonte, aber
nicht geniigend auswertete, war er auch hier in einem kurzen Satze, wo er von
der Winterbriitigkeit seiner Anodontinen spricht, auf der richtigen Spur, ohne sie
jedoch zu verfolgen.

Die Durcharbeitung und tabellarische Auswertung der mir zuginglichen ana-
tomischen Najadenliteratur und ihre Einzeichnung in den 1942 gegebenen Stamm-
baum, brachte mir endlich den Beweis fiir die Zusammenhinge der biologisch-
historischen Gehiduseformungen mit den heutigen anatomischen Erscheinungs-
formen.

Schon im Jahre 1922 habe ich, in meiner ersten Verdffentlichung, ein biolo-
gisches System der Najadenvariation aufgestellt, dessen Zweck die Bereinigung
der Taxonomie sein sollte, indem es den Bearbeiter zwang, jedes Stiick erst als
Produkt seiner Umwelt biologisch zu werten, bevor es systematisch einer Art oder
Rasse zugeteilt wiirde, d. h. die umweltlich bedingten Faktoren von den gene-
tischen Faktoren zu sondern. Eine Stufenreihe von var. crassa, arenicola, typica,
tenuis zu archaica gehend, sollte dies ermdglichen. Diese Stufen sollen keine
taxonomischen Einheiten sein und werden daher richtiger als forma biologica
bezeichnet. Sie bilden eine biologische Stufenreihe. Dabei stellte die forma biol.
crassa das Stromungsextrem, arenicola die Sandform, typica die biologische
Mitte, die Optimalform, tenuis die Sumpfform und archaica die Urgebirgsform
(Kalkarmut) dar.

Das gleiche Prinzip kehrt in meinem System von 1942 wieder. Nur spreche ich
dort in Hinsicht auf die groferen behandelten Gesichtspunkte von quadruliner,
unioniner und anodontiner Entwicklung, vgl. S. 166. Erginzen wir die dort auf-
gefiihrten Gesichtspunkte durch das, was ich seit Jahren als Ausbildungsgrund-
lagen meiner biologischen Variationen immer wieder festlegte, so lautet es fiir die
beiden extremen Reaktionen:

1. Stillwasserformen (Sumpf, Teich) zeigen die Tendenz, ihre Scha-
lenmasse und ihr Schloff moglichst diinn zu halten, und bei lange andauernder
gleichsinniger Reaktion fiihrt dies zur Schlofreduktion durch Aufgabe von Schlof3-
teilen (zuerst untere Lamellenzdhne), endlich zur Aufgabe des Schlosses iiberhaupt.
Die Ausbildungsursachen dieser anodontinen Entwicklung sind die gleichen wie
bei der var. biol. tenuis: Simpfe und Teiche haben keine oder geringe Strdmung,
ein Anreiz zur Verstirkung der Schale und des Schlosses fehlt vollkommen, die
Kalkarmut der Gewisser, resp. dessen Bindung durch Siuren, zwingt das Tier,
mit mdglichst wenig Schalenbaustoff auszukommen. Dinnschaligkeit, schwaches
Schlofl und Schlofireduzierung sind die Folgen (Chemische Reaktion). Das Ent-
wicklungsideal ist in diinnschalige Kugelform, grofiter Inhalt bei geringster Scha-
lenmasse und trotzdem Spannungssicherheit der Schalenoberfliche.
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2.Sce-undBrandungsformen (grofe Stréme, Ufer groflerer kalk-
reicher Landseen) zeigen die gleiche Tendenz wie die var. biol. crassa, nidmlich
ihre Schalenmasse und das Schlof weitgehend zu verstirken. Hier fiihrt die Ent-
wicklung bei langdauernder gleichsinniger Ausbildung (vgl. die levantinischen
Seen Sidosteuropas) zu quadrulinen Formen mit plumpem Schloff, verkiirztem,
rollsteindhnlichem Gehiuse und zur Verlegung des Wirbels und der Kardinal-
zihne an den Vorderrand, d. h. zur Verschiebung der Gehiuscachse. Die Ausbil-
dungsursache ist zunichst rein mechanisch, Abschleifung tiberstehender Anwachs-
rinder durch Sand, sekundir aber auch chemisch — es handelt sich durchweg um
Formen kalkreicher Gewisser des Tiefiandes. (Mechanische Reaktion.)

Auch HanniBaL hat 1912 ein kurzes Najadensystem verdffentlicht, das sich
auf v. InErING und ORTMANN stiitzt und die Entwicklung der Glochidien zu spe-
zialisierten Formen als wichtigstes Kriterium auffafit. Es untercheidet sich von
demjenigen OrTMANN’s durch die richtige Unterteilung in altweltliche und neu-
weltliche hohere Najaden, beriicksichtigt aber die Reduzierung der Glochidien-
haken z. B. bei den Quadrulinen nicht und iibernimmt auch die Stellung der
Hyriinen bei den Muteliden. Da seine Gruppen nur den Namen nach (durch Tau-
tonomie) mit den sonstigen damals iiblichen Einheiten zu identifizieren sind und
auch dann noch unmégliche Zusammenstellungen erscheinen, wie Arnoldina und
Gonidea bei den Anodontinen, hat das System fast keinen Einflufl auf die Weiter-
entwicklung der Forschung gehabt.

ORTMANN’s Anodontinae umfassen nun eine Reihe verschiedener Artgruppen
der Nordkontinente, genauer der nérdlich gemifligten Zone, die gehiusemiflig
durch die % wvollstindige Reduktion der Schloffizihne, und hiufig anodontine
Ausbildung charakterisiert sind. Anatomisch sind sie Auflenkiemenbriiter mit,
wihrend der Brutzeit geteilten, den Brutraum von beiden Seiten umschliefenden
Wassertuben. Thre Glochidien haben Schalenhaken. Im iibrigen schliefen sie sich
an ganz heterogene Gruppen der Unionidae und Elliptionidae an, deren Wirbel-
skulpturen und Gehiusemerkmale sie tragen und denen sie iuflerlich weitgehend
gleichen.

1. Hier haben wir zunichst die nordamerikanischen Alasmidontinae Frier-
SON, bei ORTMANN mit den Gattungen Symphynota, Arcidens, Anodontoides,
Lastena (= Hemistena) und Strophitus vertreten. Sie zeigen von beginnender
bis zu vollstindig durchgefiihrter Reduktion des Schlosses jedoch Wirbelskulp-
turen, die sich nur aus den Skulpturen der Elliptionidae erkliren lassen. Einige
Arten haben aber auch in der Gehiuseform und dem Schloff die Ahnlichkeit mit
gewissen Gruppen der Elliptionidae so stark bewahrt, daf an Stammbaum-
gemeinschaft gedacht werden mufl, so z. B. Decurambis marginata Say mit Dys-
nomia triquetra RaF., Lasmigona costata RAF. mit Ptychobranchus (Subtentus)
subtentum Say. Erst die ganz schlofllos gewordenen Formen (Strophitus, Ano-
dontoides) erreichen den langovalen anodontinen Typus.

Wihrend aber die genannten Vergleichsarten, ebenso wie die Hauptmasse
der Elliptionidae durchweg ein Glochidium ohne Schalenhaken haben, be-
sitzen die Alasmidontinae ein solches mit Schalenhaken. Es kann sich also nur
um eine Vergleichsweise junge Neuerwerbung handeln. Da wir wissen, daf§ der
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Besitz von Schalenhaken dem Glochidium das parasitire Leben an Fischen und
damit eine vermehrte Wanderungsmdoglichkeit gewihrleistet, kdnnen wir von
hier aus auch die Ursache dieses Neuerwerbs kliren. Bei der riesigen Zahl der
Embryonen wiirde, wenn diese im Schlamm eines stagnierenden Gewissers un-
mittelbar neben dem Muttertier leben miifiten, in kiirzester Zeit eine so starke
Ubervolkerung des engeren Lebensraumes eintreten, dafl solche ,Nester bei der
fehlenden oder schwachen Wasserbewegung an sich selbst ersticken miiflten.
Durch die Fihigkeit des Glochidiums, sich mit den Schalenhaken an Fische anzu-
heften, wird diese Gefahr beseitigt und die weite Verbreitung der Brut gesichert.

Die Alasmidontinae miissen also zu irgendeiner Zeit in einem ausgesprochen
zur Versumpfung neigenden Landstrich der nérdlich gemifligten Zone gesessen
haben, wo sich ihre anodontine Umbildung anbahnte. Nur wenigen Artgruppen
gelang die vollstindige Umbildung; offenbar war die Dauer der dafiir giinstigen
Verhiltnisse nicht sehr lang. Solche Versumpfungszonen sind aber hiufig Be-
gleiter und Folgeerscheinungen von Eiszeiten mit starken Morinenbildungen.
Fiir die Entstehungszeit der Alasmidontinae kommen wir jedoch einstweilen auf
Grund des Fossilmaterials nicht iiber die untere Kreide zuriick, Die laramische
Kiltezeit mag ihre Ausbildung beférdert haben, die quartire scheint die end-
gliltige Ausbildung der ganz schlofllos gewordenen Formen verursacht zu haben.

2. Der Versuch der Alasmidontinae, aus dem Normalweg der Elliptionidae
auszubrechen, wirft auch auf die Entstehung der Lampsilinae etwas Licht, die
seit dem Ober-Jura auftreten und zu einer Reduktion des Brutraumes auf die hin-
tere Hilfte der dulleren Kiemen fortgeschritten sind. Vier verschiedene Versuchs-
reithen hat ORTMANN hier auseinandergehalten und diese diirften nach ihren Ge-
hdusemerkmalen genetisch verschiedenen Artstimmen angehdrt haben. Ptycho-
brandhus schliefit gehausemiflig nahe an Lasmigona (Alasmidontinae) und an
Medionidus (Lampsilinae) an; eine einzige Artgruppe hat also drei verschiedene
Wege cingeschlagen. Obliguaria und Cyprogenia diirften dagegen urspriinglich
den Pleurobeminae niher gestanden sein, wihrend verschiedene andere Gruppen
der Lampsilinae aus Elliptioninen herausentwickelt sind. Die Ursache fiir diese
eigenartige Entwicklung, die das meistspezialisierte darstellt, was die Najaden
in der Brutpflege erreicht haben, mufl in einer Umwelt gesucht werden, die die
Muscheln zu einer besseren Versorgung des Brutraumes mit Frischwasser zwang.

3. Eine weitere Gruppe mit anodontiner Ausbildugn stellen die echten Ano-
dontinae Swainson, die in Nordamerika durch die Anodonta marginata Say
und die Formenreihen der pazifischen Provinz (An. impura SaY, nattaliana LEa
und beringiana MIDDENDORF) vertreten sind. Zu ihnen gehGren aber auch die
palaearktischen Arten vom cygnea-anatina-Typus und die vom woodiana-
Typus. Thre Wirbelstruktur schliefft sie iiber ostasiatische Formen an die noch
bezahnte Gattung Pletholophus an.

Die letzte Hauptgruppe mit anodontiner Ausbildung in den Nordkontinen-
ten stellen die Rectidentinae Mob., die in Siidostasien mit bezahnten, z. T. aller-
dings schon sehr schwachschaligen Formen, heute noch leben, wihrend anodontine
Formen mit den charakteristischen Wirbelskulpturen als Psexdanodonta in
Europa, als Lastena, Arnoldina und Pyganodon in Nordamerika und als Pils-

34



bryoconcha in Hinterindien verbreitet sind. Ihre Ausbildung diirfte in nordlich-
oder sudlich-gemifigter Breite erfolgt sein.

ORTMANN’s Anodontinae erwiesen sich somit als Zusammenfassung gleich-
sinnig biologisch umgewandelter, aber heterogener Formengruppen. Ihre Ver-
breitung ist heute auf die ndrdlich gemifligte Zone beschrinkt und reicht nur
beiderseits des Pazifiks weiter nach Siiden, scheinbar in ihrem siidlichen Teil in
Hinterindien und Mexiko nicht durch aktve Wanderung, sondern durch Ver-
schebung der Breitenlage tropisch geworden, was sich in Hinterindien am stirk-
sten zeigt.

4. Die Hauptmasse der einfachen oval-elliptischen Najaden mit Schlof3-
zihnen (Unio im ilteren Sinne) scheidet sich auch automatisch in zwei natiirliche
Gruppen, deren Wirbelskulpturen verschieden sind. Beide sind Auflenkiemen-
briiter; die nordamerikanischen Elliptionidae haben jedoch das Glothidium ohne
Schalenhaken. Sie wurden von OrTMANN alle als Unioniae zusammengefafit.
HanNiBaL 1912 dagegen hat hier bereits ganz richtig die Trennung vorgeschlagen.

5. Die von OrRTMANN gleichfalls zu seinen Unioninen gestellten und von ihm
und von HanniBAL als Vorliuferstadium aufgefafiten 4-Kiemenbriiter lassen
sich gleichfalls in heterogene Stimme zerlegen. Gemeinsam ist ihnen das stark
verkiirzte, quadruline Gehiuse, die 4-Kiemenbrut und das Glochidium ohne
Schalenhaken. Ein guter Teil der nordamerikanischen quadrulinen Arten zeigt
ausgesprochene Gehiuseskulptur, nach Art der heutigen ostasiatischen Lampro-
tula usw., und schlieft auch im Aufbau der Skulptur an diese altweltlichen
Gruppen, die zu den Unionidae gehdren, an. Der Rest der nordamerikanischen
quadrulin-ausgebildeten Najaden hat aber, wenn iberhaupt, die ganz flachen
Doppelbogen ohne Aufziehunog in der Mitte, die die Elliptioniden kennzeich-
nen. Verkiirzte, quadrulin-gewordene Elliptioninae wandeln sich in der Unter-
kreide zu den Ambleminae um, deren typische Gehiuseskulptur urspriinglich
nur den herabgezogenen hinteren Bogen der Wirbelskulptur enthidlt. ORTMANN’S
Crenodonta SCHLUTER, aber ohne trapezoides Say gehdren hierher.

Ein Teil der Pleurobeminae, die Gattung Fusconaia SIMPSON, erinnert manch-
mal in den Umrififormen an europiische Psilunio littoralis (LAMARCK), gehiuse-
wie skulpturmifig schliefen sich aber gerade solche Formen aus dem flava-
Kreis an die kleinen Wandelformen des oberen Tennessee-Gebietes an, wie
Pleuronaia und Lexingtonia. Die Entwicklung der artmiflig besonders gefestigten
nordlichen Rassen fast aller Mississippi-Najaden diirfte eine unmittelbare Folge
der Eiszeit sein.

Fiir diese quadrulin-umgewandelten Elliptionidae, wie iiberhaupt fiir die
quadruline Ausbildung aller Najaden, ist die 4-Kiemenbrut kennzeichnend und
das Glochidium ohne Schalenhaken. Stromung und Brandung bewirken die Ver-
kiirzung des Gehiuses, der die anatomische Struktur nachfolgen mufl. Die Was-
serbewegung bringt Nahrungs- und Schalenbaustoffe herbei. Die ausgestofienen
Embryonen werden ebenfalls durch die Stromung verbreitet, so dafl die Schalen-
haken entbehrlich wurden. Diese fehlten primir bei den Elliptioniden, sind aber
bei den altweltlichen Unioniden vorhanden. Aber auch hier ist mit der quadru-
linen Umformung der Verlust des Schalenhakens eingetreten. Die natiirliche
Tendenz zur moglichsten Vermehrung der Nachkommenschaft hat bei allen ver-
kiirzten quadrulinen Formen die 4-Kiemenbrut notwendig gemacht. Eine auf
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die Hilfte der Normallinge verkiirzte Muschel hat nur den halben Brutraum
zur Verfigung. So war die naheliegendste Losung die flichenmifig auf die
Hilfte verkiirzten Kiemen alle als Brutraum zu verwenden um den gleichen
Brutraum zu erreichen, nachdem die Frischwasser- und Sauerstoffzufuhr zu den
Kiemen im bewegten Wasser von diesem besorgt wird.

Die Ausbildungs- und Lebensriume solcher quadruliner Formen liegen heute
in der subtropischen bis warmén Zone, wo grofle Landseen und Stréme geeignete
Bedingungen liefern. Namentlich Siidchina kommt heute dafiir in Betracht, aber
auch der Mittelmeerraum. Noch im Pliozdn zieht sich aber eine solche Zone von
Ungarn iber Sidruflland und das mittlere Sibirien bis Nordchina als Beweis
fiir eine von der heutigen verschiedene Lage der Klimagiirtel und des Poles.

6. Die nordamerikanischen Quadrulinae, bei OrTMANN durch die Gattun-
gen Quadrula und Rotundaria vertreten (auch sein Plethobasus cooperianus und
Crenodonta trapezoides gehdren dazu), sind im Wesentlichen 4-Kiemenbriiter
mit hakenlosen Glochidium. Ausnahmen bilden Rotundaria und Luteacarnea, die
Auflenkiemenbriiter sind, ob als primitive Formen, wie ORTMANN meint, oder
infolge spiterer Wiederreduzierung, ist noch zu kliren. Sie treten nach einzel-
nen Vorliufern in der oberen Kreide hiufiger auf und verdanken wahrscheinlich
einer alten subtropischen Zone ihre Entstehung, die etwa senkrecht zur heutigen
Aquatorstellung verlief.

7. Die iibrigen quadrulinen Entwicklungsreihen der alten Welt, die Parrey-
siinae und Lamprotulinae, sind mit einigen Ausnahmen alle 4-Kiemenbriiter ge-
worden. Fiir die Parreysiinae diirfte diese Entwicklung schon sehr alt, vielleicht
triadisch sein, die Lamprotulinae dagegen sind eine spittertiire Erscheinung.

8. Daneben gibt es einige wenige Rectidentinae (Rectidens, Ensidens), die
ebenfalls 4-Kiemenbrut haben. Thre urspriingliche Heimat kann aber dann nicht
wie heute tropisch gewesen sein, sondern muf} viel weiter nérdlich gelegen haben,
ein Schluf}, der das bei den Anodontinen schon beriihrte Problem der relativen
Verschiebung der Pollage fiir Hinterindien beriihrt.

9. Ganz abweichend davon, und zunichst unvereinbar damit erscheinend,
ist das Verhalten der zweifellos zu den echten Unioniden gehdrigen siidameri-
kanischen Hyriinae und nach dem wenigen, das wir bis jetzt davon wissen,
auch der tropischen Caelaturinae. Diese heute vorwiegend tropischen Gruppen,
die sich in der Skulptur unmittelbar an die Parreysiinae anschlielen, haben, wie
OrTMANN nachwies, heute eine Stufenfalge von Glochidien ohne Haken, mit Ha-
ken und mit Randverstirkung. ORTMANN wurde zu seiner irrigen Zusammen-
stellung der Hyriinae mit den Mutelinae durch die reichlich primitive Struktur
der Kiemcn selbst und die Lage des Marsupiums in den inneren Kiemen ver-
anlafit. Diese Marsupiallage verleitete ihn sogar zur Aufstellung einiger Arten,
die aber Haas bereits in die Synonymie verwies.

Fiir die Beurteilung dieser Innenkiemenbriiter, die von den nordweltlichen
Auflenkiemenbriitern so ginzlich abzuweichen scheinen, ist die Frage nach dem
Zweck oder der Notwendigkeit dieser offensichtlichen Rickbildung zu stellen.
Hier hat Haas 1936, 1939) cinige Beobachtungen mitgeteilt. Er berichtet nim-
lich, dafl sowohl in den Wildtrinken SO-Afrikas wie in NO-Brasilien, Muscheln
(namentlich Muteliden) noch in einer Jauche-ihnlichen Briihe leben. Aufler-
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ordentliche Sauerstoffarmut, feinster Moderschlamm und die Schwierigkeir,
Frischwasser an den Brutraum in ausreichendem Mafle heranzubringen, mogen
also die Ursachen gewesen sein, die die Muscheln veranlafiten, den Brutraum
entgegen der allgemeinen Tendenz méglichst einzuschranken. Die duflere Kieme
scheint dabei die Wasserversorgung und die Filtrierung iibernommen zu haben,
teilweise auf Kosten ihrer Strukturhohe; der innere Teil der Innenkieme blieb
Brutraum. Urspriinglicher Brutraum sind nach der Analogie der Parreysien aber
alle 4 Kiemen gewesen, da ein einfacher Sprung von Auflen- zur Innenbriitig-
keit undenkbar ist. Auch die Neubildung von Schalenhaken liegt wie bei den
Anodontinen in gleicher Richtung, der Anpassung an tropische Sumpfverhilenisse.

Auch gehdusemifig ist die gleiche Tendenz erkennbar. Der urspriingliche
Bauplan wird bei allen Hyriinen unter mdglichster Einsparung von Kalk durch-
gefithre. Die stark aufgesplitterten Schlosser der Castalia oder die flachen Diplo-
don-Schldsser der rezenten gegeniiber den mehr unioniden triadischer Hyriinen
weisen auf Umformung in tropischen kalkarmen Gewissern.

10. Die Mutelinae OrRTMANN’s wie die gesamten Muteliden in meiner Auf-
fassung sind offenbar als typische Tropenbewohner ebenfalls Innenkiemenbriiter
geworden. Gegeniiber den bisher behandelten Gruppen sind sie uralt, reichen teil-
weise bis ins Devon zuriick und haben ihr Schloff fast durchweg verloren. Die
Ausbildung von Branchial- und Analsyphonen, Verwachsung des Mantel-Unter-
randes und gelegentlich auch Haftfufl scheiden sie von den jingeren Najaden-
gruppen. Uber ihr Embryonalstadium herrscht noch keine Klarheit, da v. IHE-
RING’s Lasidium seither nicht wiedergefunden wurde und, wenn vorhanden, eine
spite Neubildung sein miifite. Najaden vom Typus der Muteliden haben sich
mehrfach in den mesozoischen Schichten Europas gefunden, heute sind sie auf
die Tropen beschrinkt.

11. Die Margaritanidae ORTMANN’s endlich zeigen, auch in der von mir ge-
gebenen Erweiterung, 4-Kiemenbrut bei sehr niedriger Kiemenstruktur. Das Glo-
chidium besitzt am Unterrand Reihen von Zihnchen. Ob ihre 4-Kiemenbriitig-
keit primir ist, wie ich annehme, oder wie bei den hoheren Najaden eine spitere
Erwerbung, lifit sich einstweilen nicht feststellen.

Damit scheint mir der Beweis erbracht, dafl das von mir 1942 auf Grund der
Wirbelskulpturen aufgestellte System ein natirliches ist. Die festgestellten ana-
tomischen Abweichungen lassen sich aus der biologischen Vorgeschichte ohne Zwang
erkliren. ORTMANN’s Zusammenfassungen betrafen biologisch konvergente Grup-
pen, keine genetisch zusammenhingenden.

Die Einzeichnung der festgestellten Unterschiede in der Verwendung der
Kiemen als Brutraum und der Glochidien mit und ohne Schalenhaken in die 1942
von mir gegebene Verwandtschaftstafel wird den Leser von der Richtigkeit
meiner damaligen Gruppierung iiberzeugen. Die Ausarbeitung dieser Verwandt-
schaftslinien zu einem Stammbaum bedarf jedoch noch eingehender Unter-
suchungen namentlich fossilen Materials.

In der nun folgenden Zusammenstellung der wesentlichen anatomischen Be-
funde fiir die einzelnen Gruppen der Najaden, als Erginzung zu den Diagnosen,
behandle ich auch einige Erginzungen und Anderungen systematischer Art, die
ich seit 1942 feststellen konnte
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I. Fam. Mutelidae Gray 1847.

Die Mutelidae sind, soweit bis jetzt bekannt, durchweg Innenkiemenbriiter,
was fir Tropenbewohner die Regel zu sein scheint. Nach der Analogie, die jiin-
gere Najaden wie die Hyriinae zeigten, diirfte auch bei ihnen ein ilteres Vier-
kiemenbriiterstadium vorausgegangen sein. Die Ableitung der einzelnen Unter-
familien, d. h. die Frage, ob sie urspriinglich eine genetische Einheit bildeten,
lifle sich heute noch nicht sicher beantworten. Ihre siidamerikanischen und afri-
kanischen Entwicklungsreihen, die anodontin-gewordenen Formengruppen mit
der tiefen, hakenférmigen Ligamentalbucht, bilden sicher eine Einheit, eine zweite
die Mycetopodinen, eine dritte die austern-ihnlich gewordenen, eine vierte die
australischen und indischen Gruppen. Bei den letzteren scheint der Umstand, dafl
der Australkontinent nie sehr lange in der eigentlichen Tropenzone gelegen hat,
die Reduzierung des Schlosses verzogert, aber auch eine moderne Gehiuseform
und Skulptur begiinstigt zu haben. Das Glochidium ist bis heute nicht nach-
gewiesen, das Lasidium IHERING’s seit 1893 nicht wieder bestatigt.

Ich habe hier noch die 1942 gegebene Fassung der Mutelidae beibehalten.
Inzwischen habe ich die mit echten Schldssern versehenen Unterfamilien der
Prisodontinae, Pseudaviculinae, Diplasminae und Velesunioninae als Fam.
Austromutelidae zusammengefaflit, die vorwiegend auf den 8stlichen
Teilen des Gondwana-Gebietes erhalten geblieben sind.

1. Subfam. Prisodontinae MopELL 1942.
Anatomie unbekannt.

2. Subfam. Monocondylaeinae MopELL 1942,

Marsupium in der ganzen inneren Kieme; innere Lamelle der inneren Kieme
ganz an den Bauchsack angeheftet; keine Syphonen; Branchialdffnung mit Pa-
pillen, Analéffnung glatt, gelegentlich Sypho; Mundsegel halbkreisférmig, hinten
abgestutzt; Glochidium globular. (InEriNG, ORTMANN).

Hierher: Haasica STrRaAND 1932.

3. Subfam. Glabarinae MoDELL 1942.

Marsupium in der inneren Kieme (ohne Enden); innere Kieme ganz an den
Bauchsack angeheftet; Branchialéffnung mit, Analéfinung ohne Papillen, letztere
durch Mantelbriicke getrennt und durch eine weitere Briicke von der Supra-Anal-
offnung geschieden; Mundsegel halbkreisférmig; Embryo angeblich ein Lasidium.
Bei Leila Branchial- und Analsyphonen entwickelt. (OrBiGNY, LEA, IHERING,
ORTMANN.)

4. Subfam. Anodontitinae MODELL 1942.

Marsupium in den inneren Kiemen; innere Innenkiemenlamelle ganz an den
Bauchsack angehaftet; Branchialoffnung mit kleinen Papillen, durch Mantel-
Offnung von der Analtffnung getrennt; letztere glatt oder seltener mit Papillen;
Supraanaléfinung unten in die Analéffnung {ibergehend; Mundsegel halbkreis-
térmig; Embryo unbekannt.

Vermutlich an afrikanische Aspathariinae anschlieflend.

5. Subfam. Bartlettilnae MoDELL 1942,
Anatomie unbekannt.
6. Subfam. Mycetopodinae MoDELL 1942.
Marsupium in der inneren Kieme; innere Innenkiemenlammelle ganz an den
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Bauchsack angeheftet; Branchialoffnung mit Papillen; Mantelbriicke zur Anal-
6ffnung breit, Offnung etwas rohrenformig; keine Supra-Analéffnung; Mund-
segel rundlich; Glochidium unbekannt. (Acassiz, LEa, ORTMANN.)

Fossil seit dem Devon (Oneonta-Sandstein) von Nordamerika.

7. Subfam. Pseudaviculinae MobpELL 1942.
Anatomie unbekannt. Fossil seit der deutschen Trias.

8. Subfam. Spathopsinae MobpELL 1942.
Mantel unterhalb der Branchialéffnung kurz verwachsen. (ORTMANN)
Fossil seit der Ob. Kreide von Frankreich.

9. Subfam. Iridininae MoDELL 1942,
Mantel am Unterrand zu /4 verwachsen. (PELSENEER)
Nicht Weiterentwicklung der Spathopsinae, sondern der Mutelinae.

10. Subfam. Aspathariinae MobpELL 1942.

Mantel entweder unter der Branchialoffnung kurz verwachsen oder ganz
offen; innere Innenkiemenlamelle ganz mit dem Bauchsack verwachsen; Bran-
chialéffnung als kurzer Syphon ohne Papillen ausgebildet. (RanG, TROSCHEL,
ORTMANN, PiLsBrY & BEQUAERT)

Fossil seit der Unt. Kreide Europas.

11. Subfam. Etheriinae MopeLL 1942,

Anatomie durch die einseitige Anpassung soweit verindert, dafl sie keinen
systematischen Wert mehr hat. Marsupium und Glochidium unbekannt. Fuf§
fehlt; Kiemenstruktur unionid; Herz nicht durchbohrt. (RanG, CaiLLAauD, AN-
THONY, WOODWARD)

12. Subfam. Mutelinae Gray 1847.

Mantel unten zu !/>—1/3 verwachsen; Kiemen an den Bauchsack angeheftet;
Branchial- und Analéffnung als Syphonen mit Warzen ausgebildet; Mundsegel
lang. (DEsHAYES, TROSCHEL, GERMAIN)

Innere Kieme marsupial; Supra-Analéffnung fehlt (BLOOMER).

Brazzaea anceyi BOURGUIGNAT hat das Marsupium in allen 4 Kiemen, offen-
bar eine Folge der Schalenverkiirzung; Supra-analéffnung vorhanden. BLooMER
hilt die Art fiir eine Unionide, ich kann sie nur als eine Form ansehen, die den
Entwicklungsgang der Caelaturen aus iufleren Griinden zeitweise mitgemacht
hat (Seeform).

Fossil seit dem Old Red (Ob.Devon) von England und Irland.
13. Subfam. Diplasminae MobpELL 1942.
Anatomie unbekannt.

14. Subfam. Velesunioninae IREDALE 1934,

Marsupium im mittleren Drittel der inneren Kiemen; Branchien ganz an den
Bauchsack angeheftet; Branchial6ffnung mit Papillen; Mantelbriicke zur Anal-
offnung, diese glatt; keine Supra-Analéffnung; Mundsegel sichelformig. (Faas)

Hier ist Hyridunio IREDALE 1934 zu streichen, der nach der Skulptur zu den
Propehyridellinae gehort.
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15. Subfam. Lortiellinae IREDALE 1934,
Die anotomische Bearbeitung von PrRasHAD war mir nicht zuginglich. Wird
als ,Tetragenae“ bezeichnet, also 4-Kiemenbriiter. Fossil seit dem Pliozin von

China bekannt.

II. Fam. Elliptionidae MobDELL 1942,

Die Elliptioniden bieten ein ziemlich geschlossenenes Bild. IThre Grundformen
sind Auflenkiemenbriiter mit einem Glochidium ohne Schalenhaken. Die quadru-
lin umgewandelten Formengruppen sind groflenteils 4-Kiemenbriiter geworden,
die anodontin umgewandelten haben ein Glochidium mit Schalenhaken ent-
wickelt. Eine Sondergruppe verwendet nur die hintere Hilfte der Auflenkiemen
zur Brut und kommt in einer Gattung (Proptera) zu einem beilférmigen Glochi-
dium mit zwei Spitzen. Dieser einseitigen Sonderanpassung den Rang einer
Unterfamilie zu geben und in ihr das Ziel der Elliptioniden-Entwicklung zu
sehen, wie dies HanniBaL 1912 getan hat, kann ich mich nicht entschliefen
(Propterinae HaNNiBAL 1912).

16. Subfam. Trigonodinae MoDELL 1942.
Nur fossil bekannt.

17. Subfam. Pleurobeminae HaNnNiBaL 1912.

Marsupium in der ganzen #ufleren Kieme; innere Innenkiemenlamelle 1/2 bis
ganz frei vom Bauchsack; Branchial- und Analéffnung mit Papillen; Supra-
Anal6ffnung unten in der Regel von der Analdffnung durch eine Mantelbriicke
getrennt; Mundsegel oval bis fast dreieckig; Glochidien klein bis suboval, ohne
Schalenhaken. Hierher Pleurobema, Plethobasus.

Die quadrulinen Formen (Fusconaia, Obliguata, Plenronaia) sind 4-Kiemen-
Briiter geworden. Die Mantelbriicke zwischen Supra-Anal- und Analdéffnung ist
manchmal sehr hinfillig. (LEA)

Fossil seit dem Ob. Jura von Nordamerika.

18. Subfam. Alasmidontinae FriERSON 1927.

Marsupium in der ganzen #ufleren Kieme oder nur den vorderen 2/3 der
iufleren Kieme, innere Innenkiemenlamellen ganz mit dem Baucksack verwach-
sen oder zu 2/3 frei; Branchial6ffnung mit Papillen; Analéffnung selten ohne
Papillen, dann meist krenuliert; Supra-Analoffnung unten durch Mantelbriicke
geschlossen; Mundsegel suboval bis sichelférmig; Glochidium fast dreieckig mit
mehreren gutentwickelten Hockerchen an der Spitze bzw. mit spitzem Haken,
der mit Hockerreihen besetzt ist. Sekundire Wassertuben zur Brutzeit.

Die starke Schwankung bei der Anheftung der inneren Kiemenlamelle an
den Bauchsack beweist, dafl auch dieses Kennzeichen mit der biologischen Ent-
wicklungsgeschichte verkniipft ist.

Fossil seit der Unt. Kreide von Nordamerika, im Oligozin mit einer Art
auch in Europa. Zu erginzen: Murraia RusseLL 1932, Vanderschaliea Mo-
DELL 1943.

19. Subfam. Elliptioninae MopgLL 1942,
Marsupium in den ganzen #ufleren Kiemen; innere Innenkiemenlamellen
/> bis ganz an den Bauchsack angeheftet; Branchial- und Analéffnung mit Pa-
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pillen; Supra-Analéfinung unten durch Mantelbriicke geschlossen (kann auch
fehlen); Mundsegel fast dreieckig; Glochidium hirtentischelférmig (pouch-
shaped), ohne Schalenhaken. (LEA, REARDON, ORTMANN)

Fossil seit der Trias Nordamerikas. Zu streichen ist die Gattung Elliptoidens
FRIERSON, die mit Plectomerus zu den Quadrulinae gehdrt, desgl. Psoronaias
Grosse & FiscHER 1893. Im Oligozidn West- und Mitteleuropas mit 1—2 Arten
vertreten.

20. Subfam. Ambleminae MobpELL 1942.

Marsupium in allen 4 Kiemen; Kiemen 2/s bis fast ganz frei vom Bauchsack;
Branchial- und Analoffnung mit Papillen; Supra-Analoffnung sehr lang, unten
schwach durch Mantelbriicke geschlossen; Mundsegel suboval; Glochidium klein,
suboval, ohne Schalenhaken. (LEa, ORTMANN)

Zu erginzen: Pliconaias MaRrsHALL 1929, zu streichen: Plectomersns CONRAD
1831, die zu den Quadrulinae gehdrt.

21. Subfam. Lampsilinae ORTMANN 1912,

Die von OrTMANN 1912 gegebene Ausscheidung von primitiven Stadien
dieser Gruppe ist stammesgeschichtlich wichtig. Es sind

a) Ptychobranchus mit dem Marsupium in der ganzen iufleren Kieme, diese
selbst jedoch in Falten gelegt. Diese steht gehdusemifig anderen Gattungen wie
Lasmigona, Medionidus so nahe, dafl der anatomische Befund nur eine Weiter-
entwicklung aus dem Grundtypus dieser Stimme bedeuten kann.

b) Obliguaria und Cyprogenia. Zahl der Eiersicke reduziert, aber diese selbst
verlingert und im Endstadium (Cyprogenia) zur Spirale aufgerollt. Anschluf}
gehdusemiflig vermutlich an iltere Vorldufer der Gattung Truncilla.

¢) Dromus (Conchodromus) Glochidien in Plazenten lings der Kiemenecken
verteilt. Einstweilen ohne bekannte Verwandtschaftsformen.

d) Die iibrige Hauptmasse der Lampsilinae hat das Marsupium in getrenn-
ten Eiersicken, die weit iiber den Unterrand der Kiemen vorragen, aber nur im
hinteren Teil der dufleren Kieme. Supra-Analéfinung unten durch Mantelbriicke
getrennt. Hiufig sind Spezialstrukturen der Papillen, die meist bis auf den
Mantel herabgehen, auflerdem kommen verzweigte Papillen und Carunculinae,
kleine wurstformige Papillen, vor. Glochidien stark verschieden, ohne Schalen-
haken, bei Proptera beilférmig mit 2 Eckdornen am Gehiuse. Bei einigen Arten
befindet sich an der Mantelecke ein heller Punkt, dem Lichtwahrnehmungen zu-
geschrieben werden. (Lea, ORTMANN, REARDON)

Die Unterfamilie tritt seit dem Ob. Jura auf. Wenn natiirlich auch die ana-
tomische Struktur nicht nachweisbar ist, so ist gehiusemiflig der Anschluf} an
die rezenten Lampsilinen sehr ausgeprigt.

Die Unterteilungen der Elliptioniden sind bei der auffallenden Einheitlich-
keit der ganzen Familie nur vorldufig und nicht unbedingt genetischer Natur.
Ich habe den Eindruck, dafl erst einmal eine Zerlegung der ganzen Familie in
natiirliche Artstimme erfolgen muf}, von denen ausgehend sich im Laufe der
Entwicklung jeweils anodontine und lampsiline Formenreihen entwickelt haben.
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III. Fam. Margaritiferidae OrTMANN 1911 (emend.).

In anatomischer Hinsicht sind die Margaritiferidae auch in der von mir 1942
gegebenen Fassung sehr einheitlich. Sie sind zwar 4-Kiemenbriiter, befolgen
aber durchaus nicht die sonst von den jiingeren nordweltlichen Najaden ein-
gehaltenen Regeln und bleiben am nérdlichen Polarkreis wie in den Tropen bei
der 4-Kiemenbrut. Diese mufl also eine alte, lingst bewihrte Anpassung sein.
Und sie scheint ‘auch so alt zu sein, wie die Gruppe selbst. Das Glochidium ist
einfach, am Unterrande ohne oder mit Reihen feiner Zihnchen, Kiemen selbst
von ganz primitiver Struktur, Septen fehlend oder durchbrochen. Auch im Ge-
hiduse macht sich cin gewisser Gegensatz zu den nordweltlichen Najaden be-
merkbar: die geologischen Zeiten und Klimazonen, in denen die Skulptur am
stirksten wird, sind eher tropisch als subtropisch zu nennen. Der ilteste bis
heute bekannte Ausgangspunkt ist Hinterindien, die Unterfamilie der Cucu-
merunioninae weist aber darauf hin, dafl moglicherweise Australien dafiir in
Betracht kime und analog zu den etwas jiingeren australischen Muteliden ein
Zusammenhang mit anderen, in der Zwischenzeit schlofilos gewordenen Mute-
liden anzunehmen ist.

22. Subfam. Cucumerunioninae IREDALE 1934.
Anatomie unbekannt.

23. Subfam. Heudeaninae MopEeLL 1942.
Marsupium wahrscheinlich in allen vier Kiemen; innere Innenkiemenlamellen
ganz (Ctenodesma) an den Bauchsack angeheftet; Kiemendiaphragma vollkom-

men; Branchial6ffnung mit, Anal6finung ohne Papillen; Supra-Analéffnung lang,
Septen durchbrochen; Glochidium unbekannt. (Haas 1922)

Fossil seit der Unt. Kreide von Europa. Hierher: Ptychorbynchoidens
MopEeLL 1931,

24. Subfam. Margaritiferinae MoDELL 1942.

Marsupium in allen vier Kiemen; Kiemen ohne Wassertuben, unregelmiflig
verteilte Zwischenlamellarverbindungen, oder diese in unregelmifligen schiefen
Reihen angeordnet oder unvollstindige Septen; innere Innenkiemenlamelle zu
2/s frei vom Bauchsack; keine Supra-Analéffnung; Branchialpapillen stark ver-
lingert und veristelt; Glochidium einfach, am Unterrand mit feinen Zihnchen.
(Lea, OrTMANN, Broomer, Haas).

Seit der Ob. Kreide von Nordamerika bekannt.

25. Subfam. Pseudodontinae FrRIERSON 1927.

Marsupium in allen vier Kiemen; innere Innenkiemenlamelle ganz frei oder
nur im vorderen Drittel an den Bauchsack angeheftet; Kiemendiaphragma voll-
kommen; Branchialoéffnung mit, Analéffnung selten mit Papillen; Supra-Anal-
offnung unten mit oder ohne Mantelbriicke; Mundsegel lang lichelférmig; Em-
bryo rundlich, Schalenhaken nicht beobachtet. (LEa, Haas, PrasHAD).

Die Gattung Gonidea ist seit dem Miozin, Leguminaia und Monodontina
seit dem Pliozin bekannt.
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IV. Fam. Unionidae (FLEMiNg 1828) InErRING 1893.

Die Famile der Unioniden in der von mir 1942 gegebenen Fassung umfaflt
die modern ausgebildeten Najaden der alten Welt. Sie sind in ihren unioniden
und anodontinen Formengruppen Auflenkiemenbriiter mit gut entwickelten
Schalenhaken, wihrend ihre quadrulinen Gruppen 4-Kiemenbriiter ohne Schalen-
haken sind und z. T. in tropischer Umwelt diese zur Innenkiemenbrut reduziert
haben. Der dabei neu geschaffene Schalenhaken, z.B. der Hyriinae, ist, wie
ORTMANN betont, zu dem ursprungllchen nur analog, nicht homolog. Auch bei
den unionin-entwickelten haben einige wenige Gruppen Indiens und Hinter-
indiens, die Nannonaiinae, Rectidens und Ensidens (Rectidentinae) und Oxynaia
(Unioninae) 4-Kiemenbriitigkeit entwickelt. An und fiir sich stehen sich diese
Gruppen malakologisch sehr nahe und wiirden vielleicht den Schluff zulassen,
dafl 4-Kiemenbrut bei den Unioniden das primire war. Da es sich aber bei den
heute lebenden Formen um Endformen langer Entwicklungsreihen handelt, ist
der Zweifel berechtigt, ob sie anatomisch noch den urspriinglichen Zustand zei-
gen oder ob es sich bei ihnen nicht um entwicklungsgeschichtliche Reste aus einer
Zeit handelt, in der ihre heutigen Wohnsitze dem subtropischen Gebiet an-
gehorten, wie es sonst fiir 4-Kiemenbriiter wahrscheinlich geworden ist, und wo-
fiir auch die regelwidrige Verbreitung einiger anderer Guppen (Anodontinae,
Lamprotulinae) spricht. Im iibrigen 1488t sich fiir die Stimme der Unioniden die
Reihenfolge der Skulpturen so festlegen, dafl zeitlich aufeinander erst skulptur-
lose Formen, dann einfache V-Skulptur, Doppel-V-Skulptur, Doppelbogen-
skulptur folgen, die vielfach Schliisse auf die Entstehungszeit gestatten.

A. Parreysien.

Quadrulin umgewandelte Unionidae mit 4-Kiemenbrut (selten Auflenkiemen-
brut), Glochidium ohne Schalenhaken. In tropischen Gebieten Reduzierung der
4-Kiemenbrut zur Innenkiemenbrut und Wiedereinfiihrung des Schalenhakens
beim Glochidium.

26. Subfam. Hyriinae OrRTMANN 1911,

Marsupium im mittleren Teil der inneren Kieme; innere Lamellen der Innen-
Kiemen ganz mit dem Bauchsack verwachsen; Septen unterbrochen;Branchialéffnung
mit Papillen, Anal6finung glatt; keine Supra-Analdfinung; Mundsegel fast drei-
eckig; Glochidium dreieckig, ohne Haken, mit Haken oder mit Randverstirkung.
(Lea, ORTMANN, IHERING, BARTSCH)

Das Bild des Gehiuses wie der Anatomie ist das gleiche. Eine urspriinglich
quadruline Gruppe erfihrt unter tropischen Umweltsbedingungen starke Redu-
zierungen, die den Brutraum, den Bau der Septen, aber auch die Reduzierung
des Schlosses betreffen.

27.Subfam. Propehyridellinae IREDALE 1934.

Anatomie mir nicht bekannt. (ORTMANN)

Hierher auch Hyridunio IREDALE 1934 = Hyridella SwaiNnson 1840.
28. Subfam. Parreysiinae MoODELL 1942.

Die siidliche Gruppe Parreysia s. str. mit Marsupium in allen 4 Kiemen;
innere Innenkiemenlamelle 3/4 bis ganz mit dem Bauchsack verwachsen; Bran-
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chial- und Analéffnung durch Kiemendiaphragma getrennt; Branchial6finung
mit Papillen; Supra-Analéffnung durch lange Mantelbriicke getrennt; Mund-
segel dreieckig; Glochidium halbkreisférmig, ohne Schalenhaken. (FRIERsON,
PrasHAD).

Die nordliche Gruppe (Acuticosta, Schistodesmus) mit Marsupium in den
dufleren Kiemen; diese nur am Vorderende oder fast ganz an den Bauchsack an-
geheftet; Kiemendiaphragma vollkommen; Branchial- und Anal6ffnung mit klei-
nen Papillen oder Filtchen; Mantelbriicke zur Supra-Analdfinung lang; Mund-
segel dreieckig; Glochidium rundlich, ohne Larvenfaden. Statt Schalenhaken eine
Platte mit 2 Reihen spitzer Tuberkeln. (OrTmanN, Haas, PrRASHAD).

Hierher: Tuberunio LinpHOLM, Sculptunio LinpHoLM 1932, beide zur Acuti-
costa-Reihe gehorig, aus dem Levantin von Sibirien. Weiter Psexdobyria McNEIL,
oberste Kreide der Mongolei.

29. Subfam. Lamprotulinae MopeLr 1942.

Marsupium in allen vier Kiemen; Analéffnung mit kleinen Papillen; bei man-
chen Arten zwischen Branchial- und Analéffnung eine Art Mantelbriicke durch
Einwirtsbiegen der Mantelrinder gebildet; Supra-Analéffnung unten durch kurze
Mantelbriicke abgeschlossen; Glochidium rundlich mit verstirktem Rand, der mit
feilenartigen Kintchen besetzt ist; Larvenfaden vorhanden oder fehlend. (Pra-
sHAD, Haas, ODHNER).

30. Subfam. Quadrulinae HannNiBaL 1912, emend.

Marsupium in allen 4 Kiemen; innere Innenkiemenlamellen !/2 bis 2/s frei
vom Bauchsack; Branchial6ffnung mit, Analéffnung ohne Papillen; Supra-Anal-
offnung unten mit kurzer Mantelbriicke; Mundsegel dreieck-sichelférmig; Glo-
chidium rundlich, ohne Schalenhaken.

Bei Rotundaria tuberculata RarINESQUE ist das Marsupium in den dufleren
Kiemen, die Supra-Anal6ffnung nicht durch eine Mantelbriicke von der Anal-
offnung getrennt. Die Art stellt wie Luteacarnea striata (= Plethobasus coo-
perianus bei ORTMANN 1912) ein ilteres Stadium dar.

Zu erginzen: Plectomerus CoONrRAD 1831 = FElliptoidens FriErson 1927,
Psoronaias CrossE & FiscHER 1893.

B. Unionen.

Mit Ausnahme weniger Artgruppen (siche oben) sind alle hierher gehérigen
Arten Auflenkiemenbriiter und haben ein Glochidium mit Schalenhaken. Diesce
Schalenhaken lassen nur bei einer Unterfamilie, den Anodontinae, auf eine etwas
abweichende genetische Stellung schlieflen.

31. Subfam. Lamellidentinae MopEeLL 1942.

Marsupium in den dufleren Kiemen; innere Innenkiemenlamelle ganz mit dem
Baucheack verwachsen, sonst anatomisch ,den Quadrulinen nahestehend® Man-
telbriicke zur Supra-Analéffnung breit. (ORTMANN).

32. Subfam. Hyriopsinae MopELL 1942.

Marsupium in den ganzen dufleren Kiemen; innere Innenkiemenlamelle * frei
vom Bauchsack; Kiemendiaphragma vollkommen; Branchialffnung mit Papillen;

44



Anal6ffnung glact oder leicht gefiltelt; Supra-Analoffnung unten durch lange
Mantelbriicke abgeschlossen; Mundsegel sichelférmig; Glochidium gerundet drei-
eckig mit Schalenhaken und Larvenfaden. (OrTMANN, Haas, MoDELL).

Zu berichtigen Limnoscapha LiNnpHOLM 1932 (nicht Lamproscapha wie s
bei MopELL 1942 heifit).

33, Subfam. Cafferiinae MobpeLL 1942,

Marsupium in den ganzen dufleren Kiemen; innere Innenkiemenlamelle nur
am Vorderende mit dem Bauchsack verwachsen; Branchialéffinung mit Papillen,
durch Kiemendiaphragma von der Analdéflnung getrennt; Anal6ffnung meist
glatt; Supra-Analoffnung unten durch Mantelbriicke abgeschlossen; Mundsegel
sichelformig; Embryo fast dreieckig, ohne Haken (vielleicht, weil keine aus-
gewachsenen zur Beobachtung kamen!). (ORTMANN).

Fossil seit dem Eozin von Frankreich.

34. Subfam. Rectidentinae MoDELL 1942,

2 Haupttypen: 1. Marsupium in allen 4 Kiemen; innere Innenkiemenlamel-
len ganz frei oder nur am Vorderende angeheftet; Branchialéffnung mit Papil-
len; Kiemendiaphragma vollkommen; Analoffnung glatt; Supra-Analéffnung
durch Mantelbriicke getrennt; Mundsegel wenig nach unten gebogen; Glochidium
etwas rechteckig, unten mit einer Reihe von spitzen Hockern, Larvenfaden vor-
handen. Unioniner Typus: Rectidens, Ensidens.

2. Marsupium in den Zufleren Kiemen; innere Innenkiemenlamelle ganz frei
oder nur am Vorderende angeheftet; Kiemendiaphragma vollkommen; Bran-
chialéffnung mit Papillen, Analéffnung ohne Papillen; Supra-Analdffnung unten
durch Mantelbriicke geschlossen; Mundsegel suboval; Glochidium fast dreieckig,
mit Schalenhaken. Anodontiner Typus: Physunio, Pyganodon, Pseundanodonta.
Seitliche Wassertuben bei den anodontinen Formen ohne Schlofizihne entwickelt.
(Lea, Haas, GHosH, ORTMANN).

Zu 1. vermutlich Elongaria Haas 1911, zu 2. Arnoldina HannNiBAL 1912,

Fossil seit dem Miozdn von Bshmen (Psexdanodonta) und seit dem Pliozin
bekannt Elongaria, Rectidens von Java).

35. Subfam. Contradentinae MoDELL 1942.

Marsupium in den ganzen #ufleren Kiemen; innere Innenkiemenlamellen
1/2 bis fast ganz mit dem Bauchsack verwachsen; Branchial6ffnung mit Papillen,
von der Analéffnung durch Kiemendiaphragma getrennt: Analéffnung glatt oder
leicht gefaltet; Supra-Analdffnung unten durch Mantelbriicke geschlossen; Mund-
segel etwas nach unten gebogen; Glochidium kurz elliptisch mit Larvenfaden
und kleinen Hockerchen oder (Simpsonella) einem Schalenhaken, der wieder
feilenartig mit Dornen besetzt ist. (FHaas).

36. Subfam. Anodontinae SwAINSON 1840, emend.

Marsupium in den ganzen Zufleren Kiemen; diese wenn mit Brut gefiillt, mit
geteilten Wassertuben, die beiderseits den Eiersack einschlieflen; innere Innen-
kiemenlamelle frei vom Bauchsack; Mantelbriicke zwischen Anal- und Supra-
Anal6finung sehr lang; Glochidium mit Schalenhaken. (OrTMANN, LINDHOLM)
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Zu erginzen: Gabillotia ServaiNn 1890. Der Gattungsname Pteranodon
Fiscuer 1895 (fiir die woodiana-Gruppe) ist durch Pteranodon MarsH, Flug-
saurier der Kreide, praeokkupiert und wurde durch Sinanodonta MopeLL 1945
ersetzt.

37.Subsam. Caelaturinae MobELL 1942,

Entweder alle 4 Kiemen marsupial (ruellani, stublmani, aegyptica) oder nur
innere Kieme marsupial (baker:i). Die unteren Teile und die Spitzen hiufig nicht-
marsupial (BLooMERr). Also die gleiche Subtropenanpassung mit 4-Kiemenbrut,
die zur Tropenanpassung mit Innenkiemenbrut iiberleitet, wie bei anderen, ganz
heterogenen Gruppen.

38. Subfam. Nannonaiinae MoDELL 1942,

Nitia acuminata hat 4-Kiemenarsupien (BLoOMER). Auch hier scheint die
suptropische 4-Kiemenbrut gegen Norden in die Auflenkiemenbrut der Unio-
ninen iiberzugehen.

39. Subfam. Unioninae SwaINsoN 1840, emend.

Marsupium in den dufleren Kiemen; innere Innenkiemenlamelle bis auf das
Vorderende frei vom Baucksack; Branchialéffnung durch Kiemendiaphragma von
der Analéffnung getrennt, mit Papillen; Analéffnung glatt oder mit feinen
Krenulierungen; Supra-Analéfinung durch eine Mantelbriicke getrennt; Mund-
segel etwas sichelfiirmig; Glochidium fast dreieckig, mit Schalenhaken. (Ort-
MANN, Haas)

Elliptionidae Unionidae

Margaritife-
ridae

b - — ——— —

@ = Vierkiemenbrut O = AuBenkiemenbrut ®= Jnnenkiemenbrut
v = Glochidium mit Schalenhaken = = Glochidium ohne Schalenhaken.

Nummern wie in der Liste der Subfamilien.
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Die Gattung Oxynaia Haas (pugio BENsON) ist nach PrasHaD 4-Kiemen-
briiter, was anatomisch den Anschlufl an die Nannonaiinae einerseits herstellen
wiirde, andererseits vermittelt sie zu Cuneopsis. ‘

Damit hoffe ich nun die Uberschitzung der Anatomie fiir die Najaden-
systematik auf ihre natiirliche Beschrinkung zuriickgefiihrt zu haben. Nur etwa
feinere strukturelle Untersuchungen, als bisher im allgemeinen vorliegen, konn-
ten vielleicht eine Anderung bringen. Weder die Verwendung der verschiedenen
Kiemen als Brutraum noch das Glochidium mit oder ohne Schalenhaken haben
sich als systematisch durchgehend brauchbare Faktoren erwiesen. Zwar sind iiber-
all analoge Umbildungen, namentlich bei den jiingeren Familien der Elliptioni-
den und Unioniden, erkennbar, wihrend die dlteren Muteliden und Margariti-
feriden ihre eigenen, nur zum Teil parallelen Gesetze haben. Als weitaus wich-
tiger hat sich dagegen die Biologie erwiesen. In ihrer Ausprigung am Gehiuse
erlaubt sie sogar, weitgehende Schliisse aus dem vorhandenen fossilen Material
fiir bestimmte vorweltliche und rezente Klimazonen abzuleiten. Dafl die von mir
1942 gegebene Auflosung in Unterfamilien notwendig war und sich durch die lange
geologische Entwicklungsgeschichte der einzelnen rechtfertigt, diirfte nun auch
den alten Anhingern der Sammelgattungen klar geworden sein.

Die 1942 gegebene Verwandtschaftstafel ist, wie ich damals betonte, noch
keineswegs ein Stammbaum im Sinne der Deszendenzlehre, sondern ein Bild der
Skulptur- und Gehiusebeziehungen bei den rezenten Gruppen. Um einen wirk-
lichen Stammbaum zu erhalten, ist es zunichst notwendig, durch eingehende Be-
riicksichtigung der vorweltlichen Land- und Klimazonen und des Auftretens der
Najaden-Unterfamilien deren wirkliche genetische Stellung zu ermitteln, wofiir
der hier eingeschlagene Weg am aussichtsreichsten erscheint.

Zusammenfassung

Das Najadensystem A. E. ORTMANN’s von 1912, auf IueriNng 1893 und
SimpsoN 1900 aufbauend, war, wie sich aus den anatomischen Befunden unter
Beriicksichtigung der phylogenetisch wichtigen Skulpturmerkmale ergibt, zum
guten Teil auf konvergente Entwicklungsreihen heterogener Stimme aufgebaut
und tduschte so verwandtschaftliche Beziehungen vor, wo nur biologische Ana-
logien vorlagen. HanniBAL’s System von 1912, auf ORTMANN’s Arbeiten auf-
gebaut, betrachtete die angebliche Hoéherentwicklung des Glochidiums zu kompli-
zierteren Formen als Leitgedanken der Najadenentwicklung, iibersah dabei aber
das Vorkommen von Riickbildungserscheinungen und gelangte so zu falscher
Einstufung z. B. der Quadrulinen. Demgegeniiber hat sich allein die Klassifizie-
rung nach den Wirbelskulpturen als phylogenetisch brauchbar erwiesen.
Auch die antomischen Befunde konnten zwar die Auffassung iiber die gegensei-
tigen Beziehungen einiger Unterfamilien zueinander etwas abindern, das
System aber als solches durch die Erkenntnis der Zusammenhinge zwischen Ge-
hiuseform, Anatomie und alten oder rezenten Klimazonen nur vervollkommnen.

Die weitere Arbeit an der Najadensystematik wird vorwiegend in dieser
Richtung gehen miissen. Da aber fossile Najaden meist Streufunde sind und ihre
Beschreibungen hiufig in schwer zuginglichen Publikationen versteckt sind, bitte
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ich mir solche zuginglich zu machen, damit auch die Najaden an dem Aufbau
unseres vorzeitlichen Weltbildes in stirkerem Mafle teilnehmen konnen, nachdem
nun die Grundlagen fiir ihren Einsatz geschaffen sind.
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