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Einfiihrung in die zoologische Okologie
der Nord- und Ostsee
von A. REMANE, Kiel

lEinIeitungI Diese Einfiihrung soll keine allgemeine Okologie der
Meerestiere geben (siehe hieriiber HESSE 1924, MURRAY 1912 u. a.),
sondern nur die okologischen Besonderheiten des Nord- und Ostsee-
gebietes darstellen. Hierzu gehort von den 6kologischen Einzelfaktoren
vor allem der Salzgehalt in seinen Abstufungen, dann aber auch die
gesamte Biocoenologie, die ja stets einen regionalen Charakter tragt.
Die Erforschung der Lebensgemeinschaften steht leider trotz dem
groflen Impuls, den sie in neubster Zeit erfahren hat, noch auf einem
sehr unfertigen Stadium. Wir verfiigen iiber eine im Vergleich zur
GroBe des Gebietes sehr geringe Anzahl von biocoenotischen Auf-
nahmen, die zudem noch unter verschiedenen Gesichtspunkten und
nach verschiedenen Methoden durchgefiihrt worden sind. Trotzdem soll
hier der Versuch gemacht werden, einen Uberblick zu geben, da fiir
jeden Zoologen, der mit dem Studium der Meerestiere beginnt, ein
okologischer Einblick ebenso notwendig ist, wie ein systematischer
Uberblick. Die Tiergeographie des Gebiets kann ich hier iibergehen, da
EKMAN kiirzlich (1935) eine gute zusammenfassende Darstellung ge-
geben hat.

Die biologische Eigenart der Nord- und Ostsee ist durch ihren Cha-
rakter als Nebenmeere und ihre junge geologische Existenz bedingt.
Der Nebenmeer-Charakter ist besonders ausgepriagt bei der Ostsee, die
nur iiber die enge und durch Inseln zerteilte Beltsee mit dem Ozean in
Verbindung steht. Dadurch wird die Ostsee zu dem noérdlichen Mittel-
meer Europas. Ihr hydrographischer Charakter (vgl. B. SCHULZ) ist
aber vollkommen anders als der des siidlichen Mittelmeeres. Wahrend
dieses gegeniiber dem Ozean erhohten Salzgehalt aufweist, ist die Ost-
see ein Brackwasser. Es beruht dies auf der Tatsache, daB der Zu-
strom an SiiBwasser durch Niederschlige und Fliisse groBer ist als
die Abgabe durch Verdunstung. MaBgebend ist dabei auch die geringe
Tiefe im Verbindungsgebiet zwischen Ostsee und Nordsee (Beltsee,
Darsser Schwelle), die den Zustrom des Nordseewassers behindert.
Diese Brackwassernatur der Ostsee bedingt ihre groBe Bedeutung fiir
die o6kologische Forschung, da der Salzgehalt der Hauptfaktor ist, der
die Verteilung der Organismen im Wasser bestimmt.

Die junge geologische Geschichte der Meeresgebiete (s. Teil T d 1)
bringt es mit sich, daB groBe Strecken ehemaliger Landgebiete erst
kurze Zeit vom Meere bedeckt sind. Infolgedessen ist weder die Ober-
flichengestaltung des Meeresbodens noch die Sedimentbildung ,aus-
gereift*. Beide sind vielmehr noch in steter Umarbeitung begriffen.
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Die Folge aber dieses ,ungereiften® Meeresbodens ist eine Vielheit an
Bodenmaterialien, die wiederum fiir 6kologische Probleme von groBter
Bedeutung ist, da wohl nur an wenigen Orten der Erdoberfliche eine
gleiche Vielgestaltigkeit der Bodenverhaltnisse anzutreffen ist.
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StiBwasser gehort zu den scharfsten biologischen Trennungslinien, die
wir kennen. Die Artenbestinde beider Gebiete sind fast vollkommen
verschieden, die Zahl der beiden Lebensrdumen gemeinsamen Arten ist
extrem gering und betrigt unter 1% der Gesamtartenzahl (vgl. holeu-
ryhaline Tiere, s. unten). Bekanntlich erstreckt sich der Unterschied
zwischen Meeres- und SiiBwasserfauna aber nicht nur auf die Arten,
sondern betrifft grofere Einheiten des Systems, Familién, Ordnungen,
selbst Klassen. Dabei ergibt sich der Befund, dafl das Meer iiber weit-
aus die groBere Zahl an Tiertypen verfiigt, das SiiBwasser aber gleich-
wohl an Artenzahl nur wenig hinter dem Meerwasser zuriieksteht, da
sich in ihm Einzeltypen in groBer Artenzahl entwickelt haben (Rota-
torien, Chironomiden) und ihm von der Luftfauna aus ein betrédcht-
licher Artenbestand in Form von sekunddren Wassertieren (Wasser-
kifer, Wasserwanzen, Wassermilben usw.) zugefiihrt wird.

Ein Studium der Ubergangsgebiete zwischen Meer- und SiiBwasser,
also des Brackwassers, zeigt aber, daBl in diesem Gebiet noch eine An-
zahl spezifischer Organismen vorkommen, die sowohl dem eigentlichen
Meeresgebiet wie dem SiiBwasesr fehlen. Die Existenz derart echter
Brackwassertiere zwingt uns, das Brackwasser als selbstindigen Le-
bensraum (Hyphalmyrobios) neben Meer- und Siilwasser einzusetzen.
Die Organismen der einzelnen Hauptlebensbezirke seien in ihrer Be-
ziehung zum Salzgehalt etwas naher charakterisiert.

1. Holeuryhaline Tiere. Unter diesem Namen bezeichnen wir
die wenigen Arten, die sowohl im Meer wie im Siilwasser vorkommen.
Im engsten Wortsinn diirften darunter nur Tiere verstanden werden,
die im Meer und SiiBwasser leben und sich in beiden Gebieten fort-
pflanzen, also in beiden ihren ganzen Lebenszyklus vollenden. Der-
artig konstant holeuryhaline Tiere sind recht selten. Sie finden sich
besonders in der Mikrofauna. Hier wéren die Radertiere Colurella
colurus, C. adriatica, Encentrum marinum, Notholca bipalium, N. stri-
ata, Proales reinhardti u. a., die Turbellarien Gyratric hermaphroditus
und Macrostomum appendiculatum, die Oligochaeten Pachydrilus line-
atus, Nais elinguis u. a. zu nennen. Unter den Fischen gehort hierher
der dreistachlige Stichling Gasterosteus aculeatus, weniger Pygosteus
pungitius. Noch unsicher ist es, ob eine Reihe von Organismen der
Enteromorpha-Zone des Meeres (vgl. S. 201), die auch im Siilwasser
verbreitet sind, hier angefiihrt werden konnen (die Rotatorien Mmnioba
magna, M. russeola, Nematoden z. B. Monhystera-Arten u. a.). Die
Enteromorpha-Zone erreicht zwar hohe Salzgrade, ist aber zeitweise
fast ausgesiiBt, die darin lebenden Tiere sind zwar meist bei den so ver-
schiedenen Salzgraden lebensfahig, doch ist noch nicht erwiesen, daf}
die Fortpflanzung auch bei konstant hohem Salzgehalt moglich ist.
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Nicht alle genannten holeuryhaline Tiere sind in Meer und Sii-
wasser gleich verbreitet. Fiir Colurella colurus trifft dies zu, Encen-
trum marinum, Proales reinhardti sind im Meere haufiger, Gyratriz
hermaphroditus, Macrostomum appendiculatum im SiiBwasser. Das
gleiche gilt fiir Gasterosteus aculeatus, der auch nur in einem Teil
seines Verbreitungsgebietes holeuryhalin ist. Okologisch ist interessant,
daBl im Meeresgebiet die meisten holeuryhalinen Arten Strandgewdasser
besiedeln, doch kommen manche auch im eigentlichen Meeresraum vor
(Colurella, Gyratrix).

Die Arten mit stirkerer Betonung eines der drei Lebensraume Meer,
Brackwasser und Stf8wasser leiten zu den bedingt holeuryhalinen
Tieren iiber. Diese kommen zwar im Meer und SiiBlwasser vor, aber in
letzterem nur in Reliktenseen oder einzelnen Seen des Meeresstrandes.
Die Cladocere Podon polyphemoides lebt im Meer bei Salzgehalt von
1,05 bis 35,1%, im SiiBwasser findet sie sich nur im Odelsee bei Orns-
kolsvik in Vasternorrland. Unter den beriihmten Reliktenkrebsen ge-
hért hierher Mysis oculata, die bekanntlich im arktischen Gebiet im
vollen Salzwasser lebt, ferner im Brackwasser der Ostsee und in einer
Anzahl SiiBwasserseen des baltischen Gebietes (f. relicta), dagegen
diirfen Mesidotea entomon, Pontoporeia affinis, Pallasea quadrispinosa,
die auch in als Relikte angesehenen Siilwédssern vorkommen, nicht hier-
her gezahlt werden, da sie nicht in reines Meerwasser vordringen. Thnen
dhnelt in seinem Verhalten der Ostracode Cyprideis litoralis, der seine
Hauptverbreitung im Brackwasser aufweist, jedoch vereinzelt in Sil-
wasserseen vorkommt, und nahezu in vollsalziges Meerwasser vor-
dringt. Unter den SiiBwassertieren ist Keratella quadrata als bedingt
holeurvhalin anzusprechen, da dieses im SiiBwasser so verbreitete
Planktonrotator gelegentlich in vollem ozeanischem Seewasser reiche
Siedlungen bildet.

Die Bezeichnung holeuryhalin wird in allen diesen Fillen nach der tatsichlichen
Verbreitung der Art, nicht nach ihrer physiologischen Toleranz gegeniiber Salzgehalt
gegeben. Das letztere Verfahren wire vielleicht richtiger, ist aber z. Zt. nicht durch-
filhrbar. Zunichst ist es durchaus méoglich, dal Arten physioclogisch holeuryhalin
sind, aber durch biologische Faktoren (Konkurrenz!) von einem der Lebensriume
ferngehalten werden. So konnte z. B. das Ciliat Frontonia marina in einem Salz-
gehaltsbereich von 0—125%/p gehalten werden (OBErTHUR 1937), ist aber tatsdchlich
bisher nur im Meer- und Brackwasser gefunden worden, nicht aber im Siiwasser
(hier lebt F. leucas). Aber die Feststellung physiologischer Holeuryhalinie 1afit sich
nicht ohne weiteres durch gegliickte Haltungsversuche im Salz- und Siilwasser be-
weisen, da diese meist nur an erwachsenen Tieren durchgefithrt wurden, im natiir-
lichen Lebensraum aber die Umwelteinwirkungen samtliche Stadien des Entwicklungs-
zyklus treffen, von dem die jiingsten (Eier und Larven) oft eine besondere Empfind-
lichkeit zeigen. Selbst gelungene Fortpflanzung im Experiment besagt noch nichts
Endgiiltiges, da fiir die Existenz im natiirlichen Lebensraum nicht die Fortpflanzung
allein, sondern die Fortpflanzungs r a t e entscheidend ist. Umgekehrt kann eine Art
dkologisch holeuryhalin sein, also in Meer und Siilwasser vorkommen, aber nicht
physiologisch. Viele euryoeke oder euryvalente Arten bestehen ja aus einer Anzahl
physiologischer Rassen. (Valenzrassen Zimmer), deren jede stenoek ist. y

Welche besonderen physiologischen Eigenarten diesen holeuryhali-
nen Tieren die Unabhédngigkeit vom Salzgehalt ihres Lebensraumes er-
maoglicht, wissen wir noch nicht. Abgesehen von einigen TUntersu-
chungen an Gasterosteus aculeatus ist das Problem experimentell kaum
in Angriff genommen. Wichtig ist, daf die meisten Arten nicht auf
den Bereich SiiBwasser-Meerwasser (0—35%/g0) beschrinkt sind, son-
dern ihn nach oben hin betrachtlich iiberschreiten konnen. Die Colu-
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rella-Arten, Gyratric hermaphroditus, Gasterosteus aculeatus sind
noch bei 42° anzutreffen, Brachionus plicatilis, Pedalia fennica, En-
centrum marinum sogar noch bei 70w S. usw. (in Salztiimpeln). Eine
ahnliche Erscheinung zeigen die euryhalinen Meerestiere (vgl. S. 8).

Neben den konstant holeuryhalinen Tieren gibt es eine Reihe von
Arten, die zwar auch im Meer und Stifiwasser existieren, aber in ihrem
Fortpflanzungsraum auf eines dieser Gebiete beschriankt sind. Es sind
dies zyklisch holeuryhaline Tiere. Allgemein bekannt ist dieses Ver-
halten unter den Fischen, die auch weitaus die Mehrzahl der Arten
dieser Gruppe bilden. Dabei kann das Laichgebiet im Meere liegen und
der Wohnraum der erwachsenen Tiere im SiiBwasser (katadrome
Fische, Anguilla), oder die Tiere steigen zum Laichen aus dem Meer
ins SiiBwasser auf (anadrome Fische, Salmo salar, Petromyzon ma-
rinus, P. fluviatile, Alosa usw.). Ahnliche Erscheinungen finden wir
unter den Krebsen; Eriocheir sinensis geht zum Laichen ins Meer, ist
also katadrom. Dasselbe tun natiirlich eine Anzahl von Meerestieren,
die als erwachsene Tiere mehr oder weniger weit in FluBmiindungen
vordringen. Auch hier ist die Frage, inwieweit beim Wechsel vom
Siifwasser zum Meer und umgekehrt eine physiologische Umstimmung
der Tiere erfolgt, noch nicht geniigend untersucht. Vom Aal ist be-
kannt, daB er bei verstirkter Salzeinstromung erhohte Mengen von
Chlorid durch die Kiemen ausscheidet (KEYS, SCHLIEPER 1933 a). Die
Jugendstadien scheinen vorwiegend nur im Lebensraum des Laich-
gebietes lebensfahig zu sein oder sind gegen Salzgehaltsschwankungen
empfindlicher als die erwachsenen Tiere (FIRLY). Fiir die erwach-
senen Tiere ist, soweit sich das aus einem Vergleich der Lebensraume
erschlieBen lafBt, eine dauernde Existenz im Lebensraum des Laich-
gebiets, also Siifl- bzw. Meerwasser durchaus moglich. Von anadromen
Fischen (z. B. Salmo salar, Alosa) existieren jeweils Populationen, die
vollkommen im Stiflwasser leben, ebenso bleiben ja manche Individuen
(besonders Méannchen) des katadromen Aals dauvernd im Meeresgebiet.

2. Steno- und euryvhaline Meerestiere. Die marine
Fauna ist, wie erwahnt, nicht nur durch spezifische Arten sondern sogar
durch spezifische Ordnungen und Klassen charakterisiert. Zu diesen ge-
horen die Radiolarien, Ctenophoren, Amphineuren, Solenoconchen, Cepha-
lopoden, Xiphosura, Phoronidae, Enteropneusten, Pterobranchier, Echino-
dermen, Tunicata, Acrania sowie zahlreiche Familien der Crustaceen und
Fische. Diese Sonderstellung der Meeresfauna ist in unserm Gebiet noch
schiarfer ausgepriagt als in den Tropen, da dort mehrere sonst rein
marine Gruppen in einzelnen Reprasentanten ins SiiBwasser vordringen
(Selachier, Opisthobranchier, Patelliden, Cirripedier). Beim Vordringen
der Meerestiere in salzarme Regionen ergeben sich nun eine Reihe von
Erscheinungen oder okologischer Regeln, deren Aufstellung und Er-
klarung fiir die Meeresbiologie von grofer ‘Wichtigkeit ist.

I Die Erschexnung der Artenabnahme. Mit zunehmen-
der AussiiBung nimmt die Artenzahl der marinen Organismen ziemlich
gleichmaBig ab, wie dies aus der folgenden Tabelle sowie den Fig. 1, 2,
3 hervorgeht.
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Abnahme der marinen und Brackwasserarten einiger Tiergruppen
von der Nord- und Ostsee.

- 11 s o IF
POTTOPR i e o s o 15 13 0 0
Hydroidpolypen . . . . . 49 26 i 3
Boyphozons iy e S . L b 2 i
Anthozoa R T 12 b 9 0
Clishophora™ . S F b 3 2 1 1
Nenertimt -~ T R st e ¢ ca. 2b 8 2
Archianneliden . . . . . 15 7 1 0
Polvehpota: s o L i Ceat 180 - ea-80 ca. 15 b
T R SR e R 19 b} g 0
T A e e e R R 9 i b 4
L0386 e e R 4 36 13 8
g 0 o e S el el SR 49 13 b 0
AOTDIINeNTEY (5 a8 s 3 1 0 0
Lamellibranchia . . . . . 69 34 i b
Opisthobranchia . . . . . — 23 6 4
Echinodermata . . . . . 27 8 1 0
ANIdTAG T st b i 16 6 1; 0

Bemerkungen zu der Tabelle: Es bedeutet Kolumne I Nordsee,
Deuts_che Bucht, II deutsche Beltsee, I1I die siidliche Ostsee bis nordlich Gotland,
1V die restlichen nordlichen Ostseeteile. ' Durch einzelne Neulunde (z. B. bei
Polychaeten) sind inzwischen die Zahlen etwas veréindert, doch wird das Gesamtbild
nicht veriindert. In einzelnen Tiergruppen (z. B. Copepoden, Gastrotrichen) scheint
von I und II nur eine geringe Abnahme einzutreten, doch ist dies offenbar durch die
noch geringe Durchforschung der Kleinfauna in der Nordsee bedingt, allerdings ist
die Moglichkeit nicht von der Hand zu weisen, daf die Artenabnahme der marinen
Mikrofauna langsamer vor sich geht als die der Makrofauna, da in Gebieten mit ge-
ringerem Salzgehalt die Mikrofauna eine auffallend grofe Rolle spielt. Endgiiltiges
kann erst nach genauerer Erforschung der marinen Mikrofauna ausgesagt werden.

Es muB natiirlich versucht werden, die Abnahme der Artenzahl, wie sie in der
Tabelle fiir einzelne Meeresabschnitte aufgestellt ist, direkt auf den Salzgehalt zu be-
ziehen. Das liBt sich nicht einfach durch Einsetzen des mittleren Salzgehaltes der
betreffenden Meeresgebiete (Nordsee, Kieler Bucht usw.) erreichen, da die hydro-
graphischen Verhiiltnisse der einzelnen Regionen nicht gleichartig sind. Die Kieler
Bucht z. B. zeigt eine starke Salzgehaltsschichtung, die tieferen Schichten zeigen
einen viel hoheren durchschnittlichen Salzgehalt als die oberflichlichen. Entsprechend
diesem Verhalten konnen lokal in die Tiefe noch Arten gedeihen, die hohere An-
spriiche an den Salzgehalt stellen als die Durchschnittszahl des Gebietes von 17—18°/e0
angiebt. Ferner werden in der Faunenliste Arten registriert, die oft, sei es im
Larvalstadium oder als erwachsene Tiere, durch das von Norden einstrémende Meer-
wasser in die Beltsee transportiert werden und hier lingere Zeit leben, ohne jedoch
durch eigene Vermehrung den Bestand zu erhalten. Derartige Arten sind im Gebiet
der Beltsee und auch im Gebiet des westlichen Ostseebeckens nicht gerade selten.
Auch durch sie wird die Artenzahl des Gebietes héher als es der physiologischen
Wirkung des mittleren Salzgehalts des Gebietes entspricht. Auf der anderen Seite
wird gerade in der Beltsee und dem Ostseebecken das salzreichere Tiefenwasser durch
salzarmes Oberflichenwasser iiberschichtet und so von der Oberfliche abgeschlossen
(vgl. WarreNsere & H. MEYER). Daraus ergibt sich wenigstens zeitweise eine starke
Verarmung an O, und Anreicherung von HoS im Tiefenwasser, beides fiir viele Tier-
arten grenzsetzende Faktoren, die manchen Arten ein Eindringen in diese Gebiete
verbieten, obwohl es der durchschnittliche Salzgehalt noch gestaiten wiirde. Im
gleichen Sinne kénnen die starken Schwankungen des Salzgehaltes in der Beltsee die
Ansiedlung mariner Arten verhindern, und zwar der Arten, die den durchschnittlichen
Salzgehalt, wenn dieser nur geringe Schwankuni‘?n aufweisen wiirde, ertragen kénnten,
nicht aber die zeitweise aufgtretenden starken Erniedrigungen des Salzgehaltes. Wir
haben also, wenn wir aus den Artenzahlen der Beltsee und Ostsee die Beziehungen
zwischen Artenzahl und Salzgehalt ermitteln wollen, zwei Faktoren, die die Artenzahl
gegeniiber dem mittleren Salzgehalt des Gebietes erhthen (1. regional hthere Salz-
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gehalte in einzelnen tieferen Stellen, 2. Eintransport von Arten durch das einstrémende
hochsalzige Wasser), und zwei Faktoren, die die Artenzahl in diesem Sinne herab-
setzen (1. sauerstoffarmes Tiefenwasser, 2. starke Schwankungen des Salzgehaltes in
der Ostsee). Diese Sonderwirkungen heben sich also ungefihr auf, so dal wir die
Artenzahl tatsiichlich als die dem mittleren Salzgehalt des Gebietes adiquat be-
trachten diirfen.

In der nordlichen Ostsee kann moglicherweise auBler dem Salzgehalt die niedrige
Temperatur bzw. die starke winterliche Vereisung grenzsetzend wirken. Tatsiichlich
dringt ja die euryhaline SiiBwasserschnecke Theodoxus (Neritella) fluviatilis nicht in
die nordlichen Ostseeteile vor, obwohl bei dieser SiiBwasserart der geringe Salzgehalt
sicher nicht die Ursache sein kann. Die Zahl derartiger Fiille ist aber so gering,
daB sie bei der Aufstellung der Artenabnahme bei Salzgehaltsverminderung kaum
eine Rolle spielt.

Die Auswertung der
Verbreitungszahlen ergibt
eine ziemlich gleichmaBige
Abnahme der Artenzahl
mit abnehmendem Salz-
gehalt bis an die Grenze
des SiiBwassergebietes. In
Einzelteilen erscheinen
sich Abweichungen vom
geradlinigen Kurvenver-
lauf zu ergeben. In der
ersten Region von 35 bis
25°% 00 Salzgehalt scheint
die Artenabnahme lang-
sam vor sich zu gehen,
im Gebiet von 25—15% 0
erfolgt die Abnahme ra-
scher, etwa so, dalB bei
auf die Hilfte verdiinn-
tem ozeanischen Wasser.
L 1 L s also bei 17—18%00, der

% W0 5 Artenbestand auf die

1
0 5 10 55 hZZ
PR alljye jll O Ve Halfte gesunken ist (bei
ig. 1. Schematische Darstellung der Artenza -
(Kurve) bei verschiedenem Salzgehalt. — Nach der Ma.krofauPa “Oh!
REMANE 1934, unter die Halfte, bei

- der Mikrofauna aber we-
niger stark). Ein stirkerer Abfall tritt dann in der Region von
10—7%00 ein, der sowohl die Makrofauna als auch besonders die Mikvo-
fauna zu betreffen scheint, dann erfolgt mehr gleichmafiige Abnahme
bis zur Siilwassergrenze.

Auf Grund dieses Verhaltens lassen sich die marinen Tiere in fol-
gende Gruppen einteilen: 1. 35 (bzw. 40°/o) bis 25%g Salzgehalt:
stenohaline Meerestiere (Unterteilung dieser Gruppe spater vielleicht
erforderlich). An groBeren Einheiten des Systems fallen unter diese
Gruppe im Gebiet die Radiolarien und Pterobranchier und die Grenze
nur wenig iiberschreitend die Enteropneusten, Scaphopoden und So-
lenogastren. — 2. Untere Grenze bei 25—15°00 Salzgehalt: Euryha-
line Meerestiere 1. Grades. An groBeren Gruppen erreichen hier die
Echinodermen, Amphineuren und Anthozoen ihre Grenze, die nur
lokal von einzelnen Reprasentanten (‘Asterias rubens) iiberschritten

Artenzahl
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wird. Die Artenzahl ist in dieser Gruppe noch betrichtlich, sie be-
triagt selbst bei alleiniger Beriicksichtigung der Metazoen im Gebiet noch
iiber 1000. — 3. Untere Grenze bei 15°/g0 — ca. 8°/g0 Salzgehalt: eury-
haline Meerestiere 2. Grades (= pleiomesohaline Meerestiere, STAMMER
1935a). Artenzahl stark vermindert. Unter den marinen Metazoen diirf-
ten im Gebiet nur ca. 200—300 Arten hierher gehoren (spezifische Brack-
wasserorganismen, eurvhaline SiiBwassertiere und holeuryhaline Tiere
sind natiirlich hierbei nicht mitgezéhlt, sondern nur marine Tierarten).
— 4. Untere Grenze bei 80 — ca. 2—3°o0 Salzgehalt: euryhaline
Meerestiere 3. Grades (= meiomesohaline Meerestiere, STAMMER)
Artenzahl sehr gering. Die wichtigsten Arten der Makrofauna sind:
¢
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Fig. 2. Verteilung der Artenzahl der Mollusken in den ver-
schiedenen Salzgehaltsgebieten des Randersfjords. Der Anteil
der SiilBwasser-Mollusken und der marinen Arten ist durch
verschiedene Schraffierung gekennzeichnet. —  Nach

JouanNsEN 1918, aus REMANE 1934,

Crustacea. a) Decapoda: Leander adspersus (5,5°/o0)), L. longirostris
(fehlt im Ostseebecken), Crangon crangon. b) Amphipoda: Gammarus
locusta (2°/o0), Corophium wvolutator (3°), Pontoporeia femorata
(6°00?), Calliopius laeviusculus (6°/o), Bathyporeia pilosa (siehe S. 27).
¢) Isopoda. Idotea baltica (5,5°/w), I. granulosa (6°(e?), Jaera albi-
frons (2%w). d) Mysidacea: Praunus flexuosus, Neomysis vulgaris
(2°00). — Cirripedier: Balanus improvisus (3—2%o). — Annelida.
a) Polychaeta: Nereis diversicolor (3—4°s0), Harmothoe sarsi (6°/oo),
Pygospio elegans (7°/o0), Terebellides stromii (7,5% o), Fabricia sabella,
(7,5%00). b) Priapulida: Halicryptus spinulosus. — Mollusca: a) Lamel-
libranchiata: Macoma baltica (3—4°/e0), M. calcarea, Mya arenaria
(5°00), Cardium edule (4—5°(w), C. exiguum (7,5%w), Mytilus edulis
(4—5°00). 'b) Gastropoda: Hydrobia wulvae, Litorina saxatilis (7o),

1) Die "Zahlen geben die. ungefihre Salzgehaltsgrenze an.
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Retusa obtusa (7,5°00), Embletonia pallida (4—5"/e0), Stiliger mariae,
Limapontia capitata. — Cnidaria: Aurelia aurita (6°/o0), Laomedea lo-
veni, Clava multicornis (7—8%o0). Unter den marinen Fischen ge-
horen in diese Gruppe Clupea harengus, C. sprattus, Cottus scorpius,
Rhombus maximus, Centronotus gunellus, Zoarces wviviparus, Gobius
minutus, Spinachia spinachia, Nerophis ophidion, Syngnathus typhle,
Gadus morrhua, Ammodytes lanceolatus, A. tobianus, Liparis liparis,
Cyclopterus lumpus, Lumpenus lampetriformis, die alle noch regel-
maBig im Bottnischen
Meerbusen vorkommen,
andere erreichen bereits
in der mittleren oder
siidlichen Ostsee bei ca.
8—6°ew ihre Grenze
(Pleuronectes  platessa,
P. limanda, Gobius fla-
vescens u. a.).
Bedeutend groBer ist
die Zahl der euryhali-
nen Meerestiere 3. Gra-
des unter der Mikro-
fauna. Hier finden sich
noch marine Copepoden
(Temora longicornis,
Pseudocalanus elongatus,
Acartia longiremis, Lep-
tastacus spinicaudatus,
Huntemannia jadensis,
Remanea arenicola),
0 5 n % 7 Ml LR e Ostracoden (Xestoleberis
Salzgehalt aurantia, Cytherura ni-

Fig. 8. Die Kurve Artenzahl-Salzgehalt mit Ein- grescens, Eucythere ar-
zeichnung des Anteils der SiiBwassertierarten (schrig gus), Halacariden (Hala-
schraffiert), der Brackwasser-Arten (senkrecht schraf- 4 2
fiert), der marinen Arten (hell) und der holeuryhalinen Carus anomalus, H.iner-
Arten (schwarz, an der Basis). Der Artenzahl ent- s 1. a.), Rotatorien
spricht jeweils die vertikale Ausdehnung der be- a 2
treffenden Fliche. — Nach Remane 1934. (Synchaeta baltica, Tri-

chocerca marina u. a.),
Gastrotrichen (Twurbanella cornuta, Xenotrichula-Arten) und besonders
zahlreiche Turbellarien (Coelogynopora biarmata, Procheliplana magni-
fica, Cheliplanilla caudata usw.) Ciliaten usw. STAMMER stellt noch eine
weitere Gruppe euryhaliner Meerestiere auf, die oligohalinen Meeres-
tiere, die die Grenze von 2% noch iiberschreiten und fiihrt als Bei-
spiel Neomysis wvulgaris an, die sogar lokal in SiiBwasser vordringt
(nach SCHLIENZ in der Elbmiindung bis zu einem Salzgehaltsmittel
von 0,37°00). Ahnlich verhilt sich Gammarus locusta (var. zaddachi)
und Corophium volutator. STAMMER selbst hebt aber hervor, dal Neo-
mysis vulgaris sicher nicht auf die Dauer im SiiBwasser leben konne,
und so ist es durchaus moglich, daB ebenso wie das Eindringen ins

Artenzahl
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SiiBwasser das Uberschreiten der 2°/o-Grenze nur auf aktiver Wan-
derung erwachsener Tiere beruht (vgl. S. 4).

Der Verlauf der Artenabnahme mit abnehmendem Salzgehalt findet
sich iibrigens in ganz entsprechender Form im Pflanzenreich, wie die
Tabellen von HOFFMANN s. I ¢ 5 zeigen.

In neuerer Zeit ist durch zahlreiche Arbeiten versucht worden, die
physiologische Seite des Problems zu kliren und so eine kausale Er-
klarung fiir die Artenabnahme zu gewinnen. Es sind drei verschiedene
Fragen, die bei der Behandlung des Themas Salzgehalt und Tierver-
breitung auseinandergehalten x
werden ‘miissen. 1. Welche ]
physiologischen  Eigenarten
ermoglichen echt marinen
Tierarten ein Vordringen in
Gebiete mit schwéicherem und
stark verschiedenem Salz-
gehalt — Problem der ma-
rinen Euryhalinie. 2. Wel-
che Eigenarten der SiiBwas-
serorganismen sind entschei-
dend dafiir, daB diese in so

Lchinodermen

geringem MafBe in das ma- 5 §
rine Gebiet vordringen — s s
Problem der limnischen Ste- - § S E
nohalinie. 3. Welche Eigen- SR ERIR
arten binden eine Anzahl Or- s by x| §
ganismen an den Salzbereich § § 'a jn
des typischen Brackwas- E o S S
sers — Brackwasserproblem L 3 La X ]
i Biha! BIGN BIBS Hiks=! B BN

Hier soll zunachst die

Frage der marinen Euryha- Fig. 4. Molarkonzentration bzw. osmotischer

<% Druck der Korperflissigkeiten verschiedener
linie kurz besprochen werden. Tiergruppen. Die Linie A entspricht dem
Das Hauptaugenmerk wurde osmotischen Druck des Meerwassers, die

bei den Untersuchungen auf ~Linie B dom des Subwassers: Die seliwarae
die osmotischen Wirkungen weille die des Harns dar. — Nach PoORTIER.
des Mediums gerichtet. Die

Korperflissigkeiten der Organismen (Blut, Colomfliissigkeit, Gewebsfliis-
sigkeit usw.) stellen eine Salzlosung dar. Diese ist das ,,innere Medium®
der Tiere. Die Fliissigkeit nun, in der die Tiere selbst leben, und die
physiologisch auf sie wirkt, ist das &duBere Medium (Meerwasser,
Brackwasser, SiiBwasser). Uber die Beziehung beider Medien stellte
man auf Grund einzelner Untersuchungen (vgl. BOTTAZZI) zwei Grup-
pen auf. 1. Poikilosmotische Tiere. Die Konzentration des
Innenmedium ist gleich der des AuBenmedium (isotonisch) und
von diesem abhingig. Diese Tiere sind also in osmotischer Hin-
sicht ein Spielball ihrer Umgebungshedingungen. Hierher sollten
alle Wirbellosen des Meeres gehoren. 2. Homoeosmotische
Tiere. Die Konzentration des inneren Mediums ist wunabhdn-
gig von der des AuBenmedium und bleibt bei Veranderung des-
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selben konstant (wenigstens in einem bestimmten Salzgehalts-
bereich). In diese Gruppe werden gestellt a) die SiiBwassertiere,
bei ihnen liegt der Salzgehalt des Innenmediums iiber dem des
AuBenmediums, sie sind hypertonisch; b) die marinen Wirbeltiere (nie-
dere Fische z. T. abweichend), ihr Blut besitzt einen geringeren Salz-
gehalt als das umgebende Meerwasser, sie sind also hypotonisch (vgl.
Fig. 4). Bestidnde diese Gruppierung zu Recht, so konnten nur solche
mavrinen Wirbellosen in schwachsalzige Gebiete vordringen, deren
Innenmedium eine entsprechend starke Herabsetzung der Konzentra-
tion ohne Storung der Lebensfunktionen vertrigt (euryosmotische
Tiere), da ja alle marinen Wirbellosen isotonisch sein sollten. In der
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Fig. 5. Beziehungen zwischen Konzentration der Korperfliissigkeit (Ordinate, in A)
und Salzgehalt des AuBenmediums (Abzisse, in A dargestellt) bei verschiedenen
Evertebraten. — Zusammengestellt nach ScHLIEPER, Craus, Or10 usw.

Tat gibt es derartige euryosmotische Tiere, hierher gehort z. B. Asferias
rubens (vgl. H. MEYER 1935), Mytilus edulis und z, T. der Polyp Clava
multicornis, (vgl. PALMHERT), aber derartige Organismen machen nur
einen geringen Prozentsatz der euryhalinen Wirbellosen aus, die Mehr-
zahl ist homoiosmotisch! Den ersten und derartigen Fall fand FRE-
DERICQ 1904 bei Carcinus maenas, zahlreiche weitere homoiosmotische
Wirbellose wurden in neuerer Zeit ermittelt (siche DUVAL 1925,
SCHLIEPER 1928, 1933, 1935, MEDVEDEVA 1927, HYKES 1930, PAN-
TIN 1931, BEADLE 1931, JURGENS 1935, FRIEDRICH 1937, OBERTHUR
1937, CLAUS 1937 u. a.). Wir finden unter ihnen Ctenophoren (Berie
cucumis), Turbellarien (Procerodes litoralis), Polychaeten (Nereis di-
versicolor), zahlreiche Krebse, besonders Decapoden, Mollusken, Cili-
aten u. a. Nahe verwandte Arten konnen sich in dieser Hinsicht ver-
schieden verhalten. Das ist nicht erstaunlich, da ja auch das Okolo-
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gische Verhalten nahe verwandter Tierarten ebenfalls sehr verschieden
sein kann. Alle diese Arten halten also die Konzentration des Innen-
mediums bei Wechsel des Salzgehaltes ihres Lebensraumes konstant
Diese Fahigkeit gilt aber nicht absolut, sondern meistens nur inner-
halb eines bestimmten Spielraumes, der von Art zu Art verschieden
ist. (Fig. 5—7); wird dieser Bereich iiberschritten, so verlieren die
Tiere ihre Homoeosmie, quellen oder schrumpfen und sterben dann
bald ab. Am grofSten ist anscheinend der homoeosmotische Salz-
gehaltsbereich bei Salinen- bzw. Salztiimpelbewohnern (Arfemia salina,
MEDVEDEA 1927, bei dem Ciliat Frontonia marina nach OBERTHUR
1937 0—125%90). Im allgemeinen entspricht der homoeosmotische Salz-
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Fig. 6. Beziehung zwischen Salzgehalt des Mediums (Abzisse. in ) und Blut-
konzentration (Ordinat? bei dem Hai Secyllium, dem SiiBwasserfisch Cyprinus carpio
und dem zyklisch holeuryhalinen Aal (Anguilla).

gehaltsbereich dem natiirlichen Vorkommen der Arten, doch kommen
Ausnahmen vor (siehe S. 14). Durch diese verschiedene Reaktionsbreite
der homoiosmotischen Tiere wird ein allméhlicher Ubergang zu den
poikilosmotischen Tieren hergestellt. Ubrigens ist auch innerhalb des
homoiosmotischen Bereichs die Konzentration des Innenmediums kei-
neswegs absolut konstant, es finden sich allméhliche oder stufenweise
Anderungen, die aber bedeutend geringer bleiben als die Anderungen
des AuBenmediums. Hervorgehoben sei noch, daB gleiche Konzentra-
tion von Innen- und AuBenmedium noch nicht gleichen Gehalt an
mineralischen Bestandteilen bedeutet, hier konnen deutliche quanti-
tative Unterschiede des Ionenbestandes bestehen (vgl. z. B. BOGUCKI
1932 bei Mesidotea entomon).

Die Aufrechterhaltung der Innenkonzentration ist natiirlich eine
physiologische Leistung; daB hierbei eine aktive Osmoregulation statt-
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findet, beweist die bei der Mehrzahl der Arten festgestellte Tatsache,
daB nach Umsetzung der Tiere in verdiinntes AuBenmedium zundchst
ein erhihter Wassereinstrom in das Tier erfolgt, nach einer bestimm-
ten Zeit ist dieser aber unterbunden, und bald ist der Ausgangszustand
wieder hergestellt (bei Erhohung des Salzgehalts des AuBenmediums
natiirlich Wasserentzug und entsprechende Regulierung). Demnach sind
im Organismus Vorrichtungen zur Regulation der Innenkonzentration
bzw. des Wasserdurchstroms vorhanden. Das gilt sowohl fiir Protozoen
(Frontonia marina, OBERTHUR 1937) als auch fiir Metazoen. Ohne im
einzelnen auf diese Regulationsmechanismen einzugehen, sei folgendes
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Fig. 7. Beziehung zwischen der Konzentration des Blutes

(in 4) und dem Salzgehalt des umgebenden Mediums bei der

SiiBwasserkrabbe Telphusa, dem Karpfen (Cyprinus) und der
SiiBwasermuschel Anodonta.

hervorgehoben. Die Regulierung der Innenkonzentration kann auf zwei
Wegen vor sich gehen. 1. Der Wassereinstrom wird bereits an den
Grenzflichen, vor allem also in der Haut, abgefangen bzw. reguliert
(Hautblockade). Diese Hautblockade kann z. T. durch Ausscheidung
osmotisch isolierender Substanzen, z. B. Schleim bewirkt werden. Die
grole Bedeutung des Schleims fiir die Erhaltung der Lebensfihigkeit
bei Wechsel des Salzgehalts ist fiir Fische mehrfach nachgewiesen
(Anguilla, DUVAL 1925, FIRLY 1932, Blennius pavo, SONNERY &
TCHANG-SI 1931, Pleuronectes, HENSCHEL 1936). Es ist allerdings
fraglich, ob dieser passive Hautschutz je als alleiniger Schutzfaktor
fiir euryhaline Tiere in Betracht kommt. Absolute Abdichtung des
Wasserdurchstroms durch den Organismus findet auf die Dauer bei
keinem Tier statt, vielmehr ist ein gewisser Wasserdurchstrom Lebens-
notwendigkeit; der Schleim bewirkt offenbar eine starke lokale Abdich-
tung, die besonders bei plotzlichem Wechsel des umgebenden Salz-
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gehalts als Schutz wirksam ist. In vielen Fillen ist aber zweifellos
aktiver Hautschutz vorhanden, bei dem durch im einzelnen mnoch
unbekannte Anderungen der Hautpermeabilitit das Abfangen des er-
hohten Wassereinstroms im Bereich der Haut erfolgt. Das zeigen
deutlich die Untersuchungen OBERTHURs an dem Ciliaten Fronfonia
marina. 2. Der zweite Weg einer Osmoregulation bestdnde in erhohter
Wasserausscheidung bei hypotonischem AuBenmedium. Der erhohte
Wassereinstrom wiirde in diesem Fall nicht abgestoppt, sondern mit
einer erhohten Wasserabgabe beantwortet. Bei der ersten Regulations-
art wird der Wasserdurchstrom durch das Tier konstant gehalten, bei
der zweiten wird der Wasserdurchstrom im hypotonischen Medium er-
héht, aber dadurch, daB der Ausstrom sich dem Einstrom angleicht,
wird die Konzentration des Innenmediums gewahrt. Die Wasseraus-
scheidung kann dabei von verschiedenen Organen durchgefiihrt werden,
oft sind Darmteile oder Exkretionsorgane hierbei titig (Procerodes lito-
ralis, Miickenlarven nach HARNISCH 1934 u. a.). Die Regulationén wur-
den hier bei Ubergang in verdiinntes Medium geschildert, da dieser Wech-
sel fiir die okologische Fragestellung der wichtigste ist und auch ganz vor-
wiegend untersucht wurde; beim Ubergang in hypertonisches Wasser
konnen natiirlich die entsprechenden Reaktionen einsetzen, der zweite
Weg der Reaktion (Anderung der Wasserabgabe) kann dann aber nur
in beschrinktem MaBe stattfinden, da eine Verminderung des nor-
malen Wasserdurchstroms durch verminderte Wasserabgabe nur in
geringem MaBe durchfiihrbar sein diirfte. Ubrigens ist micht nur der
Wasserhaushalt bei Anderung des AuBenmediums zu regulieren,
sondern auch der Salzhaushalt, da ja die Oberflichen auch fiir Salze
z. T. durchlassig sind. Diese Salzregulation wird besonders durch die
Art der Harnabscheidung notwendig. Die meisten marinen Tiere und
sogar einige SiiBwassertiere scheiden einen Harn aus, der dieselbe
Konzentration zeigt wie das Blut (blutisotoner Harn), wéahrend der
Harn der SiiBwassertiere in der Regel hypoton ist (vgl. Fig. 4). Durch
die Abscheidung isotonen Harnes werden mit ihm natiirlich Salze in
groBerer Menge abgeschieden, ihr Ersatz diirfte in normalem isotonen
Seewasser ohne Schwierigkeit vor sich gehen, in verdiinntem hypotonen
Seewasser aber eine besondere Aufnahme von Salzen erfordern. Ihr
dienen z. B. bei Carcinus maenas die Kiemen (vgl. SCHLIEPER 1935),
die Salzaufnahme erfolgt hier entgegen dem osmotischen Gefélle, Um-
gekehrt liegen die Dinge bei den Teleostiern, sie sind homoiosmotisch,
ihre Blutkonzentration liegt aber im Meere unter der des Meerwassers,
ist also hypotonisch, die Salzmenge in dem blutisotonen, meist sogar
bluthypotonen Harn ist entsprechend gering. Hier ist die Salzauf-
nahme durch Trinken von Meerwasser grofler als die Salzabgabe durch
den. Harn. Der so entstehende SalziiberschuB8 wird durch Salzabgabe
durch die Kiemen kompensiert, die hier also salzausscheidende Organe
sind.

Die Abnahme der marinen Tiere mit abnehmendem Salzgehalt ist
also zweifellos z. T. durch die angefiihrten Erscheinungen zu erklaren.
Die verschiedenen Grade der Euryhalinie entsprechen dabei verschie-
denen Stufen der Osmoregulationsfihigkeit oder der Verdiinnungs-
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toleranz der Korperflissigkeiten. Allerdings deckt sich héaufig der
experimentell ermittelte Grad der Euryhalinie nicht mit dem in der
Natur. So zeigt z. B. der Meeraal Conger im Experiment hohe Eury-
halinie, erst bei ca. 3—4%/op Salzgehalt versagen die osmoregulatorischen
Mechanismen, im natiirlichen Vorkommen ist Conger weit weniger
euryhalin als man erwarten sollte. Derartige Félle lassen sich leicht
mit der hoheren Empfindlichkeit der Jugendstadien erklaren, die ja
in vielen Fallen bereits nachgewiesen ist. Manche Schwierigkeiten
bleiben aber bestehen. Der starke Abfall mariner Tiere bei 10—8°/go
kann nach SCHLIEPER und H. MEYER 1935 dadurch bedingt sein, daf
hier die eine Gruppe der euryhalinen Tiere, die ,,Verdiinnungstoleranten,
ihre Grenze erreichen und nur Arten mit aktiver Osmoregulation weiter
vordringen. Diese Hypothese kann zutreffen, ist aber durch Untersu-
chungen noch nicht bestatigt. Zudem muBl darauf hingewiesen werden,
daB ja die Konzentrationen der Korperfliissigkeiten bei den meisten
StiBwassertieren noch weit unter dem Wert liegen, der in dieser Hypo-'
these als grenzsetzend fiir die Verdiinnungstoleranten angenommen
wird. — Merkwiirdig bleibt ferner die relativ geringe Artenabnahme
mariner Tiere im Gebiet der Beltsee. Die Experimente haben iiberein-
stimmend ergeben, dall kurzfristige Schwankungen des Salzgehalts im
Wasser fiir den Organismus schwerwiegende Eingriffe bedeuten, wah-
rend allméhliche Uberfiilhrung in andere Salzgehaltsstufen viel leichter
ertragen wird. Demnach sollten wir gerade in den Regionen mit
starken und kurzfristigen Salzgehaltsschwankungen eine auffallende
Artenabnahme mariner Tiere erwarten. Dieses Gebiet maximaler Salz-
gehaltsschwankungen ist die Beltsee, in der brackiges Wasser und
Meerwasser aufeinandertreffen und in mannigfacher Weise gemischt
werden. Umschlagen der Windrichtung kann in diesem Gebiet in kiir-
zester Zeit bedeutende Anderungen des Salzgehalts hervorrufen (in
24 Stunden um 10°/go!), withrend in der eigentlichen Ostsee die Schwan-
kungsbreite wieder gering ist. Dieser vom physiologischen Standpunkt
erwartete scharfe Artenabfall gerade im Beltseegebiet ist aber nicht
vorhanden. Merkwiirdig ist ferner, daBl die Teleostier sich in der Arten-
abnahme durchaus ebenso verhalten wie die iibrigen Tiere. Ihr Blut
ist ja im Meere hypotonisch, im Siilwasser hypertonisch, in beiden
Regionen mull der Organismus den Unterschied zwischen Auflen- und
Innenmedium durch Osmoregulation aufrechterhalten, in verdiinntem
Seewasser wiirde bei etwa gleicher Konzentration von Innen- und
AuBenmedium diese Arbeit fortfallen, es miiliten also gerade diese Ge-
biete optimale Bedingungen fiir die Teleostier liefern. Tatsachlich ist
nichts derartiges vorhanden, auch sie zeigen den Artenabfall beim
Ubergang vom Meer- zum Brackwasser. (Der Eigenwert der Blut-
konzentration ist bei Teleostiern bereits bei den Larven vorhanden!)
II. Das Problem der Atmungssteigerung bei ab-
nehmendem Salzgehalt. Durch 06kologische Forschungen
(LENZ 1920, 1926, MARTINI 1923, THIENEMANN 1925, 1928, REMANE
1934 a) war man zuerst auf eine mogliche Beziehung zwischen Atmungs-
intensitat und Salzgehalt des Wassers aufmerksam geworden. Die Be-
funde waren folgende: Vom Meer aus in Einzelvertretern ins Siilwasser
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vordringende Tiergruppen suchen dort besonders sauerstoffreiche
Biotope auf oder sind stenotherme Kaltwassertiere, wiahrend sie bhzw.
ihre nédchsten Verwandten im Meer keinerlei derartige Biotopanspriiche
stellen. Als Beispiel seien fiir unser Gebiet genannt die Arten der
Gattung Gammarus, im Meer ausgesprochen euryoek, im Siibwasser
auf flieBende Gewisser oder. die bewegte Litoralregion beschrinkt, die
Gattung Pontoporeia, die im Siiwasser rheophilen Vertreter der Gat-
tung Coltus, die sich ebenso verhaltenden Ridertiere Proales rein-
hardti, Pr. globulifera, die Schnecke Hydrobia jenkinsi, der Polyp Cor-
dylophora, die SiiBwasserschwimme und -bryozoen. Kaltstenotherm
sind im SiiBwasser vorwiegend die Rédertiere Notholca striata und
N. bipalium. Dabei ist bemerkenswert, dal sich diese Biotopverschie-
bungen noch nicht beim Ubergang vom Meer- zum Brackwasser fest-
stellen lassen, sondern erst beim Ubergang vom Brackwasser zum Siif-
wasser! Dieses Verhalten beweist zundchst noch keine direkte Bezie-
hung zwischen Salzgehalt und Atmungsintensitit. Es wiare ja auch
denkbar, daB die im SiiBwasser notwendige Salzaufnahme die Tiere an
bewegtes Wasser bindet, da natiirlich bei niedriger Gesamtkonzentra-
tion ein bewegtes Medium pro Zeiteinheit eine groflere Ausnutzungs-
wassermenge zur Verfiigung stellt als nicht bewegtes Wasser. (Eine
Heranziehung der Temperaturschwankungen als Erkldrung der Regel
in dem Sinne: Meer und die betreffenden SiiBwasserbiotope haben ge-
ringe Temperaturschwankungen, ist nicht zuldssig, da viele der oben-
genannten Tiere in marinen Strandtiimpeln mit starken Temperatur-
schwankungen leben).

Betrachten wir das gleiche Problem bei den in Meerwasser vor-
dringenden Siilwassertieren, so finden wir zunachst nicht das reziproke
okologische Verhalten. Wir kennen keine SiiBwasserorganismen, die
im Siilwasser Oj;-arme Gebiete meiden, solche aber in ihrem marinen
‘Wohngebiet aufsuchen. Zwar finden wir in Brackwasser-Sapropelgebie-
ten mehrere aus dem SiiBwasser stammende Arten (Tubifex, Chirono-
mus), aber diese leben bereits im Siilwasser im Sapropel. Aber eine
andere Erscheinung tritt hier zutage. Die Atmungsorgane aus dem
Siifwasser in marine Gebiete vordringender Siilwassertiere zeigten
deutliche GroBenreduktion. Das fand LENZ 1920, 1926 bei Chironomus-
Larven, MARTINI 1923 und VOGEL 1927 an Aedes-Larven, THIENEMANN
1925 wies auf die Reduktion des Tracheensystems bei den marinen Hydra-
cariden Pontarachna und Litarachna hin. Fiir ein derartiges Verhalten
kennen wir auch ein marines Gegenstiick. HOFKEN 1937 zeigte, daf}
der marine Gammarus locusta trotz mancher UnregelméBigkeiten eine
Zunahme der KiemengroBe bei abnehmendem Salzgehalt erkennen laft.

Besondere Bedeutung gewannen diese Tatsachen erst, als experi-
mentell die Atmungssteigerung vieler Meerestiere bei Uberfiihrung in
verdiinntes Salzwasser nachgewiesen wurde (vgl. die Arbeiten SCHLIE-:
PERs). Diese Atmungssteigerung bleibt bei manchen Arten bestehen
(Gammarus chevrewri nach LOWENSTEIN 1935), bei vielen kehrt sie
jedoch nach kiirzerer oder lingerer Zeit zum Normalwert zuriick. Sie ist
kein allgemeines Gesetz, manche Tiere (Eriocheir sinensis nach SCHWA-
BE) zeigen in Meer- und SiiBwasser gleichen Sauerstoffverbrauch. Diese
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Atmungsdnderung wurde von SCHLIEPER mit der Osmoregulations-
tatigkeit homoiosmotischer Tiere in Verbindung gebracht. Diese Regu-
lation ist ja groBtenteils eine aktive, sie ist eine Arbeitsleistung des
Organismus, die einen erhohten Sauerstoffbedarf erfordern kann. Das
von Art zu Art wechselnde Verhalten der Atmungssteigerung steht zu
dieser Auffassung keineswegs im Widerspruch, da ja die Osmoregu-
lation selbst verschieden ist. Bei dauernder Entfernung des erhohten
Wassereinstroms ware eine dauernde Atmungssteigerung zu erwarten,
bei Wiederherstellung der Hautblockade durch Anderung.der Permea-
bilitat der Haut wiirde die erhohte Beanspruchung nur fir die Zeit
der Umstellung in Betracht kommen und bei sehr schneller Einstel-
lungsfahigkeit der Haut konnte im Experiment eine Konstanz des
0,-Verbrauchs in Erscheinung treten. Mit dieser Auffassung harmo-
niert ferner die Tatsache, da bei Verhinderung der Atmungsstei-
gerung durch KCN oder Op,-Mangel die Tiere nicht in der Lage waren.
die sonst bei gleichem Salzgehalt vorhandene Osmoregulation durch-
zufithren (BEADLE 1931 bei Procerodes litoralis und Nereis diversi-
color). Diese an sich sehr aussichtsreiche SCHLIEPERsche Hypothese
wurde neuerdings von ihrem Urheber (SCHLIEPER 1935, siehe auch
S. PIEH 1936) aufgegeben zugunsten der alteren Auffassung von
TARUSSOV, nach der die Atmungssteigerung lediglich eine Folge der
durch die Mediumédnderung hervorgerufene Quellung (Hydratation) der
Gewebe sein sollte. Hydratation fithre iiberall bei Organismen zu er-
hohtem Os-Verbrauch. Nach dieser Auffassung ware also die Atmungs-
steigerung nur Nebeneffekt. Gegen diese Auffassung haben FRIEDRICH
1937 und CLAUS 1937 Bedenken geltend gemacht und auf zahlreiche
Falle hingewiesen, fiir die diese Deutung Schwierigkeiten bereitet.
Atmungssteigerung ohne gleichzeitige Quellung der Gewebe bei Nereis
diversicolor, starke Quellung bei gleichzeitigem, starkem Abfall des Os-
Verbrauchs bei Asterias rubens, Clava multicornis, Pleuronectes,
Alderia modesta. Sie halten auf Grund ihrer Befunde an einer Erkla-
rung der Op-Steigerung durch aktive Osmoregulation fest. Nur diese
Auffassung ist iibrigens in der Lage, die vorher erwahnten Gkolo-
gischen Befunde zu erklaren.

III. Die Brackwasser-Submergenz und Biotop-
erweiterung mariner Tiere. Schon im vorigen Abschnitt
lernten wir Arten kennen, bei denen sich ein Biotopwechsel beim Uber-
gang zum SiiBwasser vollzog. Ein anderer derartiger Fall ist die
Brackwassersubmergenz mariner Arten. Die Arten sind im Meeres-
gebiet eurybath oder sogar Strandtiere, ihr Vorkommen verlagert sich
aber bei Verminderung des Salzgehalts in tiefere Regionen, aus dem
oberen Strandgebiet verschwinden sie. Beim Vergleich von Nordsee
und Beltsee zeigen derartiges Verhalten Psammechinus miliaris, Buc-
cinum undatum, Mya truncata, Prolodrilus chaetifer, Nematoplana
coelogynoporoides, Ciona intestinalis u. a. Interessant ist, daB gleich-
zeitig mit dieser Submergenz eine Biotopdnderung oder Biotopbeschrian-
kung eintreten kann. Mya truncata und Buccinum wundatum, die in
der Nordsee Feinsand oder sandreichen Schlick bevorzugen, leben in
der Kieler Bucht auf Muddboden, Psammechinus und Ciona kommen
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in der Nordsee in der Zostera-Region vor, in der Kieler Bucht fehlen
sie dort und sind auf tiefere Algenzonen beschrankt. Die Erklirung
dieser Submergenz ergibt sich ohne weiteres aus den Salzgehaltsver-
héltnissen. In der Beltsee und Ostsee ist das Tiefenwasser bedeutend
salzreicher als das Oberflichenwasser. Tiere, bei denen der Salzgehalt
die Vorkommensgrenze reguliert, werden in diesen Gebieten die salz-
armen Flachgebiete meiden und nur die salzreichen Tiefen besiedeln.
Natiirlich ist diese Submergenz nur solchen Tieren maoglich, die in
bezug auf Os-Gehalt und Bodenart euryvalent sind.

Nicht ganz so einfach ist die Erklirung der Fille, in denen im
Ostseegebiet vorwiegend eine Ausdehnung der Tiefenverbreitung auf-
tritt. Sie ist besonders auffillig bei Vertretern der Macoma-baltica-Ge-
meinschaft, die ja im Nordseegebiet als typische Flachwassergemein-
schaft bekannt ist und die hier mehr oder weniger auf das Eulitoral
beschriankt ist. In der Ostsee breiten sich Macoma baltica, Mya
arenaria, Cardium edule, Hydrobia baltica, Nereis diversicolor bis zu
Tiefen von 50 bzw. 100 m aus, ohne aber aus dem Strandgebiet zu
verschwinden (sie dringen nur nicht so weit ins Eulitoral vor). Hier
konnen die Salzgehaltsverhiltnisse nicht entscheidend sein, wahrschein-
lich gestattet der Ausfall konkurrierender Arten hier diese Tiefen-
ausdehnung.

Derartige Biotopverschiehungen sind iibrigens nicht auf das Gebiet
der Ostsee beschrinkt. Beim Ubergang vom arktischen .Gebiet in die
Nordsee tritt gleichfalls eine Submergenz bei einer Anzahl Arten auf,
sie sind in der Nordsee bzw. Skagerrak auf Tiefengebiete beschréinkt,
wahrend sie in der Arktis auch die Flachsee besiedeln. Fiir diese ark-
tisch-horeale Submergenz (EKMAN 1935) ist offenbar die Temperatur
der entscheidende Faktor, die wechselnden Temperaturen der Ober-
flichengebiete bannen kaltstenotherme Tiere hier in die Tiefengebiete
mit ihren niedrigen, konstanten Temperaturen. Auch der in #hnlicher
Richtung auftretende Abfall der Artenzahl ist, wie bereits REIBISCH 1914
betont hat, z. T. auf die Temperaturschwankungen der flachen Nordsee
zuriickzufiihren, die nur eurythermen Tieren eine Besiedlung gestattet.

Manche Tiere zeigen von der Nordsee zur Beltsee oder vom freien
Meer ins Innere der Fjorde und Forden eine Emergenz. Ihr Tiefen-
vorkommen liegt im freien Meer tiefer als in den Buchten und dem
Belten. Bei der Mehrzahl dieser Arten handelt es sich um Weich-
bodenbewohner. Die obere Grenze des Weichbodens liegt im freien Meer
ja tiefer als in den stilleren Buchten und Fjorden. Die Emergenz ist
also eine Folge des gleichen Verhaltens der fiir die Tiere notwendigen
Bodenart.

IV. Die GroBenabnahme der Tiere bei abnehmen-
dem Salzgehalt. Seit langem ist den Zoologen die geringere Grife
vieler Ostseetiere im Vergleich mit ihren Artgenossen in salzreicheren
Meeren aufgefallen. So wurde die allgemein bekannte Regel von der
GroBenabnahme mariner Tiere im Brackwasser aufgestellt. Die Auf-
stellung dieser Regel ist zweifellos berechtigt, es mull aber darauf hin-
gewiesen werden, daB sie fiir viele Gruppen nicht zutrifft. Das gilt vor
allem fiir die Mikrofauna, fiir Ciliaten, Foraminiferen (hier fand

Grimpe & Wagler, Tierwelt der Nord- und Ostsee I.a 2
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RHUMBLER z. T. eher umgekehrtes Verhalten), Copepoden, Ostracoden,
Rotatorien, Gastrotrichen usw. Die Arten dieser Gruppen lassen keine
GroBenabnahme in der Belt- bzw. Ostsee erkennen, desgleichen  nicht
die Polychaeten. Auch bei den Amphipoden konnte SCHELLENBERG
1934 keine eindeutige Abnahme feststellen.

Bekannt ist die GroBenabnahme bei den grofleren Muschelarten
Mya arenaria, M. truncata, Mytilus edulis, Cardium edule, Macoma bal-
tica, Arctica islandica. In Fig. 8 ist versucht, die GroBenabnahme der

am weitesten verbrei-
teten Arten kurvenmi-
NG Big darzustellen. Die
651 iR Gewinnung exakter Zah-
len ist dadurch er-
schwert, daBl die Grofle
ja von zahlreichen an-
deren  Faktoren  mit-
bestimmt wird (Nah-
rung, Uberﬂutungsdauer
u. a.), deren Wirkung
regional die Salzgehalts-
wirkung iiberlagern
kann. Immerhin  ist
Touis sicher, daB die groBen
""‘f?g’i'* i 3 Muscheln starke GroBen-
'°~-...............';':.‘ reduktion zeigen, Maco-
i ma baltica dagegen auf-
fallend geringe. Unter
den Schnecken ist die
GroBenabnahme bei Buc-
cinum undatum stark,
bei Rissoa membranacea
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Fig. 8. Bezichung zwischen Maximallinge und Salz-
gehalt bei einigen Mollusken. TUber das normale
Maximum herausragende Einzelwerte sind durch isoliert
stehende Kreise oder Kreuze eingezeichnet. Bel
Mpytilus edulis und Mya arenaria sind die Maximal-
lingen vor der Eintragung in die Kurve durch 2

wenigstens z. T. vorhan-
den, bei Hydrobia nicht
nachweisbar.  Auffillig
ist sie wieder bei Aste-
rias rubens (plotzlicher
Abfall in der Beltsee),

dividiert worden. Zwischen Salzgehalt 30 und 17 ist

die Kurvenziehung z. T. unsicher. — Nach REMANE 1934, sie ist auch bei den

Krebsen (Crangon cran-
¢ gon, Carcinus maenas),
Ctenophoren (Pleurobrachia pileus), Scyphozoen (Aurelia aurita —
Beltsee-Ostsee), Anthozoen (Tealia felina, Actina equina) vorhanden.
Weiter ist sie seit langem von Fischen bekannt, doch gilt sie auch
hier keineswegs allgemein. Sie ist trotz mancher Einzelausnahmen
giiltig fiir Clupea harengus (Stromling in der Ostsee), Gadus morrhua,
Cyclopterus lumpus, Rhombus maximus, Pleuronectes platessa, Gobius
microps u. a., nicht aber fiir Cottus scorpio, Gobius niger (vgl. HASS
1937). Trotz dieser auf einen Teil der Arten beschrinkten Giiltigkeit
der Regel ist an ihrer Berechtigung nicht zu zweifeln, da umgekehrtes

'
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Verhalten als GroBenzunahme mariner Tiere bei abnehmendem Salz-
gehalt im Ostseeraum kaum vorkommt. (Die betriachtliche Gréfe von
Harmothoe sarsi in den tiefen Stellen des Ostseebeckens im Vergleich zu
denen aus der Beltsee ist kaum auf den Salzgehalt zuriickzufiihren.)

Zur Erklirung dieser Erscheinung verfiigen wir noch nicht einmal
iiber eine plausible Hypothese. Die Bezeichnung der kleineren Formen
der Ostsee als , Kiimmerformen® ist unzutreffend. Wichtig ist jedoch,
dafl die GroBenreduktion Beziehungen zur absoluten GroBSe der Tiere
zeigt; sie findet sich nur bei groBien Tierarten, die Korrelation zwischen
KorpergroBe und GroBenreduktion ist nicht ganz geradlinig (vgl
Fische!), aber sehr weitgehend. Die geringere GroBe der Ostseetiere
bzw. Brackwassertiere ist in erster Linie auf geringeres Wachstum
und erst in zweiter Linie auf kiirzere Lebensdauer zuriickzufiihren.
Bei Muscheln (Cardium edule) nehmen die Jahreszuwachsstreifen
mit abnehmendem Salzgehalt ab, die jdhrliche Wachstumperiode von
Aurelia aurita ist in der Beltsee und Ostsee gleich (in der Ostsee
allerdings Anfang und Ende um 2 Monate verschoben), die in diesem
Zeitraum erreichten GroBen aber sehr verschieden. Unter den Fischen
werden die kleineren Ostseeformen bei geringerer Griofe geschlechtsreif.
Beim Clupea harengus z. B. beginnt die Geschlechtsreife in der Nord-
see bei 21—23 cm, in der nordostlichen Ostsee bereits bei 12,5 cm; bei
Rhombus maximus ist nach den vorliegenden Daten das Wachstum in
den ersten 5 Jahren in Nord- und Ostsee etwa gleich, dann bleibt aber
die Ostseeform zuriick, sie wird bereits mit 17 (3) bzw. 24 em (@)
geschlechtsreif, die Nordseeform erst mit 28 () bzw. 35 em (@)
(EHRENBUAM 1936).

V. Abnahme der Kalkproduktion bzw. kalkprodu-
zierenden Teile. Viele der Tiergruppen, die eine GroBenreduktion
im Brackwasser zeigen, bilden Kalkschalen bzw. Kalkskelette. Da nun
bekanntlich mit Abnahme des Salzgehalts auch der Kalkgehalt des
Meerwassers abnimmt, konnte man die GroBenreduktion einfach als
eine Ersparnis an Kalkmaterial deuten. Schon ein naherer Vergleich
innerhalb der Mollusken zeigt jedoch, daB GroBenreduktion und Kalk-
reduktion zwar oft gleichsinnig, doch oft auch entgegengesetzt ver-
laufen. Meist nimmt der Kalkgehalt stirker ab, d. h. die Schalen von
Tieren aus Brackwasserpopulationen haben geringeres Gewicht als
gleichgrofie Schalen aus salzreicheren Gebieten. LEVANDER 1899 betont
auch ausdriicklich, daBl die groBen von ihm bei Finnland gefundenen
Schalen von Macoma baltica papierdiinn waren, hier lief also Grofie
und Kalkreduktion nicht parallel. Den besten Beweis hierfiir liefern
aber die Foraminiferen. Sie nehmen, wie erwiahnt, an Grofe nicht ab,
wohl aber tritt bereits in der Kieler Bucht eine starke Kalkreduktion
bei zahlreichen Arten auf. die schlieBlich zum volligen Schwinden des
Kalkes fiihren kann. Weiterhin zeigen die Foraminiferen mit ab-
nehmendem Salzgehalt eine Verschiebung des Verhéltnisses von Kalk-
schalern zu Sandschalern, d. h. die Kalkschaler sind gegen Abnahme
des Salzgehalts empfindlicher als die Sandschaler. Wéhrend im ozea-
nischen Wasser erstere bei” weitem iiberwiegen (Sandschaler nur ca.
20,5% der Arten), treten sie schon in der Kieler Bucht hinter den

1o 2%
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Sandschalern zuriick (Sandschaler ca. 61,5% der Arten RHUMBLER
REMANE 1934 a). Auch unter den Anthozoen dringen die kalkskelettbil-
denden Formen weniger weit ins Brackwasser vor als die skelettlosen
(in der Beltsee nur Aktinien vorhanden!), unter den Polychaeten ver-
ringert sich der an und fiir sich geringe Prozentsatz der Kalkschaler
in der Beltsee kaum, doch erreicht nur eine Art die Euryhalinie
II. Grades (in West- und Siideuropa jedoch typische Kalkschalen-
Polychaeten im Brackwasser z. B. Mercierella), ihnlich verhalten sich
die Kalkschwidmme, die zwar noch in der Beltsee in mehreren Arten
vorhanden sind, aber nicht mehr in die eigentliche Ostsee eindringen.
Auch die Bryozoen zeigen in der Beltsee noch gar keine oder nur ge-
ringe Herabsetzung des Prozentsatzes kalkbildender Arten, die Eury-
halinitat II. und III. Grades erreicht im Gebiet jedoch keine der Arten.
und auch im SiiBwasser fehlen Kalkbildner (nur eine spezifische
Brackwasserart Membranipora crustulenta besiedelt als Kalkhildner
die schwachsalzigen Gebiete).

Fiir diese Erscheinung der Abnahme von Kalkbildung bei Orga-
nismen im Brackwasser darf die oben angefiihrte Abnahme des Kalk-
gehaltes des Meerwassers als Erklirungsgrund gelten. Die Zunahme
von COp kommt nach den Untersuchungen LUTHERs (1909) hochstens
als Sekundarfaktor in Betracht, desgleichen aber die von LUTHER an-
gefiihrten Humusstoffe, die wegen ihrer lokalen Verbreitung im Brack-
wasser nicht das gesamte Phanomen der Kalkreduktion erkliren
konnen.

VI. Sterilitat und Verschiebung der Geschlechts-
verhdltnisse. Manche Arten dringen zwar ziemlich weit ins
schwachsalzige Wasser vor, bleiben aber im Grenzgebiet steril. Das gilt
z. B. fiir Asterias rubens und andere Echinodermen, Nereis diversi-
color, Lucernaria u. a. Bei diesen Arten haben also die Larven noch
die Féhigkeit, in die schwachsalzigen Gebiete vorzudringen, die Tiere
wachsen auch noch heran, sind aber nicht in der Lage, funktionsfidhige
Gameten zu bilden. Ausdriicklich mufi aber betont werden, dal} es sich
hier nicht um eine allgemeine Regel handelt, viele Arten bleiben bis
ans Grenzgebiet fortpflanzungsfahig, wie z. B. Polyclade Stylochoplana,
mehrere Amphipoden, sogar marine pelagische Tiere wie Pleurobrachia
pileus und Aurelia aurita sind in der oOstlichen Ostsee noch fortpflan-
zungsfihig. Zudem handelt es sich hier um eine Erscheinung, die
nicht allein durch Salzgehaltsabnahme bedingt ist. GRESENS zeigte
bereits,  daB dieselbe Erscheinung an Siiwassertieren bei Salzgehalts-
zunahme des Milieus auftritt und SCHUURMANS-STEKHOVEN, ADAM u.
PUNT 1935 konnten bei ihren ausfiihrlichen Untersuchungen iiber die
Okologie der Nematoden in der Zuidersee feststellen, daB eine Abnahme
der Fortpflanzungsfihigkeit nicht nur bei Erniedrigung, sondern auch
bei Zunahme der Salinitit iiber das Normalmal der Art eintritt. Der
gleiche Autor ermittelte iiber das Zahlenverhiltnis der Geschlechter
(Sexratio) bei Nematoden in der Zuidersee folgendes:

.»Es dndert sich auch die Sexratio mit Zu- bzw. Abnahme der
Salinitit. Bei verschiedenen Arten gibt es®eine Zunahme der Sexratio
bei Zunahme des Salzgehaltes, was ein Hinweis darauf ist, daB die
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Méannchen mit ihrer meistens geringeren Menge von Reservestoffen die
Milieuinderungen weniger gut vertragen als die @ Q. Bei anderen
Arten findet das Umgekehrte statt oder iibt die Anderung der Salini-
tat anscheinend gar. keinen Einfluf aus.“ Die genannten Erschei-
nungen verdienen eingehende Erforschung bei moglichst vielen
Tiergruppen.

VII. Lichtintensitdt und Vordringen mariner
Tiere im SiBwasser. Allgemein bekannt ist, daB Tierarten
mariner Herkunft in auffallend hohem Prozentsatz in subterranem
SiiBwasser (Hohlen und Grundwasser) auftreten. In gleicher Weise
zeigt die Fauna des brackigen Kiistengrundwassers am Meeresstrand
einen ganz auffallend hohen Prozentsatz mariner Elemente (REMANE
und SCHULZ 1934, vgl. S. I a). Eine Erklirung dieser Erscheinung
konnen wir noch nicht geben. Der marine Einschlag des subterranen
SiiBwassers wird hdufig als ein Reliktvorkommen einer verbreiteten
tropischen Tertidrfauna gedeutet. In den Tropengebieten ist ja offen-
bar — das zeigt das gegenwirtige Verhalten der Tropenfauna — die
Faunengrenze zwischen Meer und Siilwasser abgeschwicht und zahl-
reiche marine Gruppen senden gerade in diesem Gebiet Vorposten ins
SiiBwasser. Als mogliche Ursache hierfiir gilt die geringe Temperatur-
inderung und -schwankung beim Ubergang vom Meer zum Siilwasser.
Die gleiche Ursache kann fiir das Kiistengrundwasser nur mit Be-
denken angenommen werden, da die Temperaturschwankungen hier in-
folge der Zufuhr von Oberflichenwasser noch betrichtlich sind. Oko-
logisch wichtig ist, dafi die subterrane Siifiwasserfauna noch heute
mit der Kiistengrundwasserfauna in direkter Verbindung steht. (Para-
stenocaris phyllura bei Aschaffenburg und im Kiistengrundwasser der
Ostsee! KUNZzZ 1939.) Fiir die weitere Erforschung dieses Fragenkom-
plexes sind ausgedehnte experimentelle Untersuchungen notwendig, wie
sie bereits von MEKRER begonnen wurden.

3. Die SiiBwassertierwelt in ihren Beziehungen
zum Meeresraum.

Es wurde bereits erwiahnt, da im Gegensatz zu der marinen Fauna
das SiiBwasser keine ihm eigenen grofen systematischen Einheiten
(Klassen) aufweist. Nur einzelne Ordnungen konnen in unserem Ge-
biet als- typisch limnisch bezeichnet werden, so die Phylactolaemata
unter den Bryozoen, die Ephemerida und Plecoptera unter den In-
sekten (alle iibrigen als Larven oder Imagines im Wasser lebenden
Insekten reichen mit einzelnen Reprédsentanten ins Brack- bzw. Salz-
wasser).

Einen merklichen Unterschied zwischen mariner und limnischer
Fauna ergibt der prozentuale Anteil der sekundiren Wassertiere. Als
solche bezeichnen wir ja wasserlebende Tiere, die .vom Land aus sekun-
diar das Wasser besiedelt haben. Im Meer sind sie nur in geringem
Prozentsatz vorhanden und dieser entfillt vorwiegend auf die groBen
Wirbeltiere (Wale, Robben, Chelonia), wahrend im SiiBwasser sekun-
dire Wassertiere als Larven (Tiptera, Odonata, Plecoptera, Ephe-
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merida) oder als erwachsene Tiere (Hydracarina, pulmonate Schnecken.
Coleoptera, Hemiptera) eine groBe Rolle spielen. Dieser Unterschied
ist natiirlich nicht durch den Salzgehalt zu begriinden, sondern ergibt
sich aus der verschiedenen ,,Struktur” der limnischen Biotope und des
Meeres. Die limnischen Biotope zeigen eine viel geringere Tiefe und
GroBe als das Meereshecken, infolgedessen ist die Wasseroberfliche
weniger bewegt, ferner ist die Entfernung von der Oberfliche zu der
Pflanzenschicht geringer. Beide Faktoren sind fiir sekundare Wasser-
tiere, die noch. auf Luftholen an der Wasseroberflaiche angewiesen sind,
entscheidend, wenn es sich um mittelgroBe und kleine Tiere handelt,
wie dies fiir die Insekten, Spinnentiere und Schnecken des SiiBwassers
zutrifft (im Gegensatz zu Walen und Robben). Die geringere Entfer-
nung der Pflanzenschicht von der Oberfliche ist in erster Linie fiir
phytophage Tiere und nichtschwimmende Tiere (viele Hydrophilidae
unter den Coleoptera) von Bedeutung. Die Wirksamkeit der genannten
Faktoren ergibt sich noch aus folgenden Tatsachen: 1. Bereits im Siil}-
wasser ist die Zahl der luftatmenden sekundiren Wassertiere in grofien
Seen (natiirlich stille Buchten nicht eingerechnet) bedeutend geringer
als in pflanzenreichen Kleingewassern. 2. In die marinen Kleingewdés-
ser mit reichem Pflanzenwuchs (Strandtiimpel) dringen sekundare
Wassertiere in groferer Zahl vor, z. T. bis zu hohen Salzgehalten
(vgl. S. Ta ...). 3. Die sekunddren Wassertiere, die in ihrer Atmung
von der Wasseroberfliche unabhédngig geworden sind, treten in rei-
cherem MafBe im eigentlichen Meeresbecken oder in groferen Buchten
auf (Chironomiden-Larven, Milben, z. B. Halacariden, ferner der
Kifer Macroplea, die Lepidopterenraupe Acentropus niveus, die Wanze
Aphelocheirus).

Wie verhalt sich nun der Artenbestand der limnischen Tiere bei
zunehmendem Salzgehalt? Schon bei geringer Anreicherung des Salz-
gehalts nimmt die Artenzahl rasch ab. Das Gebiet yon 0—2 oder 3%/gp
Salzgehalt wird zwar ganz lberwiegend von Siilwassertieren besiedelt,
doch ist bei der genannten Grenze von 2—3%/y9 der Artenbestand be-
reits enorm verringert. Dies trifft fast gleichmafBig alle Tiergruppen
und auch die SiiBwasserpflanzen verhalten sich analog. Die Region
um 2—3%go ist fiir viele Tiergruppen bereits die Grenze, bei der sich
der Umschlag von limnischer zu mariner bzw. Brackwasser-Fauna
vollzieht. Das betont KAHL 1933 fiir die Ciliaten, SCHUURMANS-
STEKHOVEN, ADAM und PUNT 1935 fiir die Nematoden der Zuider-
see, bei den Rotatorien erfolgt er etwas spater. Der steile Abfall der
Artenkurve ist aber auch hier vorhanden, fiir die Mollusken ergibt er
sich aus den Darlegungen von A. C. JOHANSEN 1918 b, SCHLESCH
1937 und S. JAECKEL 1937, ganz auffallig ist er auch fiir die Hydra-
carinen, die im SiiBwasser eine so hohe Artenzahl zeigen, im Brack-
wasser aber sofort ganz zuriicktreten. Da aber selbst innerhalb dieses
Gebietes von 0 bis 2—3% bereits ein starker Artenabfall einsetzt,
ist es besser, als stenohaline SiiBwassertiere nur die Arten zu be-
zeichnen, die in reinem SiiBwasser (0—1%00) leben, die Arten, die
den Bereich von 1 bis 2—3%w ertragen, aber als oligohaline Siifi-
wassertiere herauszustellen (vgl. STAMMER 1935). In dem Bereich von



Halobios, Limnobios, Hyphalmyrobios Fa:23

3 bis 8—10%co treten die SiiBwasserorganismen bereits ganz zuriick,
im Pelagial bleiben sie noch bis ca. 5—6°0 auffallend, besonders
in ruhigen Meeresgebieten, da hier eine groBe Anzahl limnischer
Réadertiere (Polyarthra trigla, Brachionus bakeri, B. pala, B. angu-
laris, Keratella tecta, K. quadrata, Asplanchna brightwelli, A. prio-
donta, Filinia longiseta, Notholca longispina u. a.), sowie Cyclops-
Arten, Hydracarinen wie Diplodontus decipiens, Hydryphantes dispar
u. a. z. T. stark hervortreten. Die Zahl dieser mesohalinen Siilwasser-
tiere diirfte aber die Zahl 100 kaum oder nur wenig iiberschreiten
(die Protozoen dabei unberiicksichtigt); dabei gehort weitaus die Mehr-
zahl der Mikrofauna an, unter der Makrofauna waren hier, abgesehen
von einer Reihe von Wasserkiafern (Noterus, Hydroporus, Haliplus,
Enochrus u. a.), Wasserwanzen (Sigara), die Wasserspinne Argyroneta
aquatica, der Schwamm Ephydatia fluviatilis, der Polyp Pelmatohydra
oligactis, die Turbellarien Dendrocoelum lacteum und Planaria torva,
die Oligochaeten Chaetogaster diastrophus, Stylaria lacustris, Tubifex
tubifex, Aeolosoma hemprichi u. a., die Egel Pisciola geometra und
Glossosiphonia complanata, die Mollusken Physa fontinalis, Limnaeu
ovata, L. palustris, L. stagnalis, Bithynia tentaculata, Viviparus la-
custris zu nennen. Relativ zahlreich sind die ¥ische (Percidae, Cypri-
nidae, Salmonidae). Die Grenze bei 8—10°/yo iiberschreiten nur sehr
wenige Siilwassertiere und diese reichen nur in das Gebiet von 15 bis
16°/p0 Salzgehalt. Zu diesen pleiohalinen SiiBwassertieren gehort Theo-
doxus (Neritella) fluviatilis, Friedericia bulbosa, Testudinella patina
(lokal), die Raupe von Acentropus niveus, der Wasserassel Asellus
aquaticus, insgesamt kaum iiber 20 Arten.

Aus diesen Angaben geht hervor, dafl sich die SiiBwassertiere gegen
Salzzunahme des Wassers vollkommen anders verhalten als die Meeres-
tiere bei Aussiiung ihres Wohngewéssers. Wahrend die Meerestiere
im -allgemeinen gleichméfBig abnehmen, so dafB bei halb ausgesiiltem
Meerwasser (17%90) die Artenzahl etwa auf die Hilfte zuriickgegangen
ist und einzelne Vorposten bis an die Grenze des SiiBwassers reichen,
nehmen die Siilwassertiere schon bei schwacher Salzzunahme rapide
ab und nur wenige Arten erreichen das Gebiet des halbausgesiiiten
Meerwassers. Die Folge dieses abnormen Verhaltens der SiiBwasser-
organismen ist die bekannte Artenarmut des Brackwassers. Ihr
Maximum liegt dementsprechend nicht im Mittelsalzwasser (17%g0 S),
sondern im Bereich von 3—8%4 (genauer 5—8°gy) Salzgehalt, also
nahe am SiiBwassergebiet (vgl. Fig. 1).

Physiologisch ist uns diese Besonderheit der SiiBwasserorganismen
noch wenig verstindlich. Vom physiologischen Standpunkt ist ja das
Siibwasser ein extremer Lebensraum, in dem das Tier ein hyperto-
nisches Innenmedium aufrecht erhalten muB, sich die notigen Salze
unter erschwerten Umstinden beschaffen mufl usw. Jede Salzgehalts-
zunahme miiBte also eine biologische Erleichterung bedeuten. Diese
Frage ist nicht gelost, wenn wir nachweisen konnen, daB etwa bei
Potamobius die Harnabgabe bei zunehmendem Salzgehalt vermindert
wird, oder daB bei SiiBwasserfischen das Kiemenepithel bei Uberfiih-
rung in salzhaltiges Wasser schrumpft. Die Kernfrage lautet: Wie
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kommt es, daB die Organismen in ihrer Funktion zwei optimale Exi-
stenzregionen zeigen (SiiBwasser und ,Meerwasser) und das Brack-
wasser trotz seines intermediéiren Verhaltens die Erscheinungen eines
Pejus-Gebietes aufweist. Wie kommt es ferner, daB gerade die Siil}-
wasserorganismen auf Salzgehaltszunahme so viel stirker durch Arten-
abnahme reagieren als die Meerwasserorganismen auf Salzgehalts-
abnahme. Dal hierbei die Salzgehaltsschwankungen im Mittelgebiet
kaum entscheidend sind, wurde bereits betont (noch reiche Fauna im
Gebiet maximaler Schwankungen, dagegen Artenminimum in der Ost-
see in Gebieten mit weitgehend stabilem Salzgehalt).

4. Brackwassertiere (Hyphalmyrozoen).

Das Gebiet des Brackwassers wird von euryhalinen Meeres- und
SiiBwassertieren besiedelt, aber auBlerdem noch von Tieren, die nur in
diesem mittleren Salzgehaltsbereich leben oder ihn deutlich bevor-
zugen. Nur diese letzte Gruppe sollte als Brackwassertiere bezeichnet
werden, alle drei Gruppen zusammen (also Brackwassertiere + eury-
haline’ Meerestiere -+ euryhaline SiiBwassertiere) als Brackwasser-
bewohner (Hyphalmyroeken). Erst die Existenz dieser echten Brack-
wassertiere berechtigt uns, das Brackwasser als eigenen Lebensraum
neben Meer und Siilwasser zu stellen.

Eine exakte Definition der Brackwassertiere zu geben ist nicht ein-
fach. Rein theoretisch mufl diese natiirlich lauten: Brackwasserorgnis-
men sind Lebewesen, die in mittlerem Salzgehalt leben und in ihrem
Vorkommen eine Grenze sowohl gegen das SiiBwasser als auch gegen
das Meerwasser aufweisen, oder die im Gebiet mit mittlerem Salz-
gehalt ihre Hauptentwicklung zeigen und nur vereinzelte Populationen
ins Meer bzw. Siilwasser entsenden. In der Praxis stofit aber die Be-
stimmung oft - auf erhebliche Schwierigkeiten. Diese sind bedingt:
1. Durch regionale Unterschiede im Verhalten der Arten. Im Ostsee-
gebiet zeigen z. B. die eben geforderte Grenze gegen Meer- und gegen
SiiBwasser eine Reihe der beriihmten Relikte der Ostsee, z. B. die
Meduse Halitholus cirratus, die Krebse Mysis mixta, Ponloporeia fe-
morata, die Wiirmer Halicryplus spinulosus und Harmothoe sarsi, die
Muschel Astarte borelias, der Ostrakode Cyprideis sorbyana (vgl. S. X b 43
eine Beriicksichtigung des Gesamtgebietes zeigt aber, daB alle diese
Arten in der Arktis und z. T. auch in der Antarktis vollmarine Ge-
biete bewohnen, sich also wie echte Meerestiere verhalten. Da wir
ferner aus der geologischen Geschichte der Ostsee wissen, daB das Ver-
halten dieser Tierarten im Ostseeraum sekundar ist, miissen wir diese
Arten als euryhaline Meerestiere und nicht als Brackwassertiere be-
werten. Umgekehrt konnen wir Mesidolea entomon, Cyprideis litoralis,
, Palaemonetes varians noch als Brackwassertiere bezeichnen, obwohl sie
regional bis ins SiiBwasser reichen, da ihr limnisches Vorkommen ganz
vereinzelt ist und z. T. Reliktenseen betrifft, also Gebiete, die historisch
sich aus Meeresbezirken gebildet haben. — 2. Durch die schwierige Be-
stimmung des Hauptentwicklungsgebietes einer Art. An und fiir sich
wiirde man geneigt sein, die Regionen so zu bezeichnen, in denen die
Art ihre maximale Individuenzahl pro Flacheneinheit oder Liter er-
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reicht. Dem steht die Tatsache entgegen, daB sowohl unter Tieren wie
unter Pflanzen manche Arten in Grenzgebieten ihres okologischen
Raumes eine enorme Individuendichte erreichen, so z. B. eine Reihe
typischer Siilwassertiere (Collotheca mutabilis, Asplanchna brigtwelli,
Filinia longiseta u. a.) in Brackwassergebieten (vgl. auch VALIKAN-
GAS 1933), dasselbe Bild bei manchen allgemein mit Recht als Meeres-
tiere angesprochene Arten wie Jaera albifrons, Gammarus locusta, Car-
dium edule, Macoma calcarea. Bei den genannten SiiBwasserformen
diirfte eine spezifische stimulierende Wirkung des Brackwassers, wie
sie auch fiir manche Pflanzen festgestellt wurde, als Erklirung in
Frage kommen, bei den erwdhnten marinen Arten scheint die vermin-
derte Konkurrenz durch Ausschaltung biologisch dhnlicher Arten mit-
zuwirken. Die rein quantitative Massenentwicklung kann also nicht
entscheidend fiir die Beurteilung als Hauptentwicklungsgebiet sein, es
mub auch die Zahl und Dichte der Fundvorkommnisse beriicksichtigt
werden. Bei einer solchen Betrachtung ergibt sich sofort, daf die
obengenannten Rédertiere dem Siifwasser angehoren, da die ganz iiber-
wiegende Zahl der Fundpunkte im Siiiwasser liegen, denen sich die
Brackwasservorkommnisse nur als vereinzelte Randgebiete anschlieBen.
Aus gleichen Griinden konnen Jaera albifrons, Gammarus locusta u. a.
dem Meere zugewiesen werden.

Die groBten Schwierigkeiten treten aber bei der Beurteilung der Be-
wohner brackiger Strandtiimpel auf. Strandtiimpel umrahmen ja in
groBer Zahl das Meeresgebiet. Sie zeigen in ihrem durchschnittlichen
Salzgehalt meist Brackwassercharakter, da sie vom Meer aus durch
Griben, salziges Grundwasser oder gelegentliche Uberflutung Salz-
wasser, durch Regenfille (die ja bei Kleingewidssern grofie Bedeu-
tung besitzen konnen), Bédche oder Grundwassereinstrom aber Siif3-
wasser erhalten. Diese brackigen Strandtiimpel enthalten eine gro-
Bere Anzahl charakteristischer Arten, besonders unter den Copepoden
und Rotatorien. die man ohne weiteres geneigt wire, als Brackwasser-
tiere anzusprechen, da sie eine Vorkommengrenze gegen das Siilwasser
und gegen das Meer hin aufweisen. Ein Teil der Arten sind auch
Brackwassertiere; untersucht man aber einmal Salztiimpel, die nicht
geringeren sondern den gleichen oder héheren Salzgehalt aufweisen,
wie das Meer, so trifft man eine Anzahl dieser Tiere in hohem Salz-
gehalt wieder. Diese Arten konnen natiirlich nicht als Brackwasser-
arten bezeichnet werden, da sie in Gebieten mit hohem Salzgehalt
leben. DafB sie nicht in das Meeresbecken vordringen, beruht auf ihrer
okologischen Bindung an salzhaltige Kleingewédsser oder besser an
salzhaltige, flache und wenig bewegte Gewisser, sie entsprechen also
den Tiimpelbewohnern des Siifwassers. Aus diesem Grunde haben be-
reits F. SICK 1931 und REMANE 1933 eine Gruppe der ,marinen
Stillwasserorganismen des Strandes” ausgesondert, KUNZ 1938 a be-
zeichnet sie als litorale Halolenitobionten'); sie gehoren, soweit sie in

) Der von H. W. Scuirer 1936 gepriigte’ Ausdruck Halotelmatobionten ist enger.

Er bezeichnet nur die Bewohner der Meeresstrandtiimpel, wiithrend zu den litoralen
Halolenitobionten noch die typischen Bewohner des Kiistengrundwassers, der Vaucheria-

Rasen usw. gehoren.



ia20 Remane

hohen Salzgehalt vordringen, zu den euryhalinen Meerestieren. Zwar
liegt die grofte Funddichte im Brackwassergebiet, doch beruht dies im
wesentlichen darauf, daf bisher vorwiegend brackige Strandgewisser
untersucht worden sind; sobald die salzreichen Strandgewisser (die
in unserem Gebiet allerdings selten sind) intensiver untersucht werden,
wird die Funddichte in hochsalzigen Gebieten steigen. Schon jetzt
miissen wir eine Reihe von Arten, die bisher als echte Brackwasser-
species galten, in die Reihe der euryhalinen Meerestiere des Kiisten-
gebietes stellen, so z. B. die Copepoden Tachidius brevicornis, Mesochra
lilljeborgi, Nitocra typica, Halicyclops magniceps (vgl. KUNZ 1935),
wohl auch Nitocra lacustris (in Binnensalzstellen bei 26°/o0 Salzgehalt),
Mesochra rapiens, die Ostrakoden Heterocypris salinus und Cypridopsis
aculeata, die Rotatorien Brachionus plicatilis, Encentrum rousseleli,
Colurella dicentra, Synchaeta tavina, das aciole Turbellar Avagina awri-
tum. Alle diese Arten gehoren der Mikrofauna an, unter der Makro-
fauna gehort die bekannte Artemia salina hierher, die aber im Gebiet
nicht an der Meereskiiste vorkommt. Thre Zahl wird sich noch vermeh-
ren, so kann z B. das Rotator Pedalia femnica, das ich noch 1933 zu
den echten Brackwassertieren gezihlt habe, nicht mehr als solches an-
erkann! werden, da es in groBeren Mengen in Salztiimpeln von 70°/ga
Salzgehalt nachgewiesen wurde (bei Stalfurt); da diese Art lokal auch
im SiBwasser auftritt, mull sie sogar unter die holeuryhalinen Tiere
gestellt werden.

Nach dem gegenwirtigen Stand miissen wir in den Gebieten der
Nord- und Ostsee folgende Tierarten als echte Brackwassertiere be-
“trachten (es sind nur die wichtigsten genannt): Cnidaria: Cordylophora
caspia, Protohydra leuckarti, ? Eucheilota flavensis. Turbellaria: Sabusso-
wia punctata, Promonotus schultzei, Pentacoelum fucoideum, Vejdovs-
kya pellucida, Baicaliella brevitubus, Proxenetes filum, Promesostoma
baltica, P. cochlearis, P. lugubre, Acrorhynchus robustus, Koinocystis
{vaerwinnensis (nach MEIXNER 1938), wahrscheinlich auch Procerodes
ulvae, Placorhynchus octaculeatus, Jensenia nigrifrons; im Ostseegebiet
verhélt sich auch Paramonolus hamatus wie ein echtes Brackwassertier,
es wire zu iiberpriifen, ob die Originalfundorte an der norwegischen
Kiiste eventuell auch brackiges Wasser enthalten. Auch die typischen
Bewohner des Kiistengrundwassers (vgl. S. I a 116) diirften wenigstens
z. T. hierher gehoren, ebenso die bisher nur in der Zuidersee gefun-
dene Polyclade Stylochus flevensis. — Nemertini: Prostoma obscurum,
Sacconemertes arenosum. — Polychaeta: Alemaria romijni (= Micro-
samytha ryckiana), Streblospio shrubsoli; Polydora redekei, Manajun-
kia aestuarina, Stygocapitella subterranea (im Grundwasser). — Ar-
chiannelida: Diurodrilus subterraneus (im Grundwasser). — Oligo-
chaeta: Uber die Verbreitung der marinen Oligochaeten wissen wir zu
wenig, um etwaige Brackwasserspezies sicher erkennen zu konnen. Es
ist moglich, daB mehrere der bisher nur aus der Kieler Bucht be-
- kannten Arten (vgl. KNOLLNER 1935 a) Brackwassertiere sind. — Rota-
toria: Proales similis, Synchaeta monopus, S. fennica, S. gyrina, S.
bicornis, ? S. littoralis, Keratella eichwaldi, wohl auch Testudinella
clypeata, Lindia tecusa und manche Cephalodella- und Encentrum-
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Arten (vgl. S. VIIIe 53 u. 54). — Gastrotricha: Wahrscheinlich sind
spezifische Grundwassertiere wie Paradasys subterraneus, Turbanella
subterranea und die meisten Xenotrichula-Arten Brackwassertiere. —
Nematoden: Wahrscheinlich sind zahlreiche Arten Brackwassertiere,
z. B. Sabatiera vulgaris, Paracanthonchus caecus, Adoncholaimus tha-
lassophygas, Axonolaimus spinosus, Anoplostoma viviparum, Viscosia
viscosia, Theristus normandicus, Th. setosus, Th. tenuispiculum, Sphae-
rolaismus gracilis, Sph. balticus (vgl. SCHURMANS-STEKHOVEN 1931),
Odontonema guidoschneideri, Syringolaimus benepopillosus, Microlai-
mus honestus u. a. (vgl. E. SCHULZ 1934). — Crustacea: Copepoda:
Brackwassertiere relativ zahlreich. Eurytemora affinis, Eu. hirundo,
Limnocalanus grimaldii, Nitocra spinipes, ? Mesochra rapiens, M.
aesturaii, Laophonte mohamed, Cletocamptus confluens. Amphiascus
clandestinus, Itunella muelleri, Pseudectinosoma minor, Parepacto-
phanes minuta, Horsiella brevicornis, H. trisetosa, ferner wohl ein Teil
der Bewohner des Kiistengrundwassers (vgl. S. 116). Deutliche An-
niherung an das Verhalten echter Brackwassertiere zeigen Acartia
bifilosa, A. tonsa, Ectinosoma curticorne, Laophonte nana, Lepta-
stacus spinicaudatus var. Kliei (vgl. die neueren Arbeiten von KLIE,
KUNZ und SCHAFER). — Ostracoda: Cyprideis litoralis, Cytheromorpha
juscata, Leptocythere castanea, Cytherura gibba, Loxoconcha gauthieri,
? Paracyprideis fennica, Candona angulata, ? Cypridopsis aculeata. —
Amphipoda: Gammarus duebeni, G. chevreuxi (G. zaddachi ist offenbar
nur Brackwasserrasse von G. locusta), Corophium lacustre, C. insi-
diosum, ? Melita palmata, Leptocheirus pilosus, ? Bathyporeia pilosa.
— Isopoda: Idotea wiridis, Mesidotea entomon, Cyathura carinata,
Sphaeroma rugicaudum, Sph. hookeri. — Tanaidacea: Helterotanais
oerstedi. — Decapoda: Palaemonetes varians, ? Leander longirostris,
Pilumnopeus (Heteropanope) tridentatus. — Mollusca: Gastropoda Hy-
drobia ventrosa, H. jenkinsi, Alderia wmodesta. — Lamellibranchiata
Congeria cochleata. — Bryozoa: Membranipora crustulenta, Victorella
pavida. — Pisces: Pleuronectes flesus. — Eine groBe Anzahl von
echten Brackwassertieren diirfte auch unter den Insekten und Milben
vorhanden sein, doch wissen wir iiber die Salzgehaltsgrenzen der mei-
sten Arten noch wenig, unter den Miickenlarven gehoren nach KRU-
SEMANN 1933 und THIENEMANN 1937 hierher: Chironomus salinarius,
Ch. vulpes, Ch. pseudovulpes, Ch. triseta, Ch. nigronitens, Glyptoten-
dipes barbipes.

Diese Ubersicht zeigt folgendes: Spezielle Ordnungen und Klassen
fehlen dem Brackwasser vollkommen, alle Vertreter sind mit marinen
oder limnischen Arten nahe verwandt. Es ist bisher nur eine einzige,
ziemlich artenarme Familie bekannt geworden, deren simtliche Vertre-
ter im Brackwasser leben, es ist die Cnidarienfamilie der Moerisidae
{vgl. VALKANOV 1938), sie kommt aber in unserem Gebiet nicht vor.
Spezifische Brackwassergattungen gibt es mehrfach (Protohydra, Alc-
maria, Cordylophora), in den meisten Féllen handelt es sich hierbei
um Gattungen, die nur eine Art enthalten. Die Mehrzahl der Brack-
wasserspezies ist aber mit marinen oder limnischen Tierarten nahe
verwandt, oft so nahe, daBl die Brackwasserform vielleicht nur als
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Rasse einer euryhalinen marinen Art betrachtet werden mul (Gamma-
rus zaddachi — G. locusta, Corophium insidiosum — C. bonelli, Bathy-
poreia pilosa — B. robertsoni). Diese Befunde deuten auf ein ziemlich
junges Alter der Brackwasserfauna. Im Gegensatz zu der marinen und
limnischen Fauna gibt es auch kein Gebiet in der Salzgehaltsskala,
das nur ausschlieBlich von echten Brackwasserorganismen besiedelt
wird, stets treten neben ihnen euryhaline Meerestiere und meist auch
euryhaline Siilwassertiere auf.

Wie verteilen sich nun die echten Brackwassertiere auf das Gebiet
zwischen Meer- und SiiBwasser? Keineswegs gleichméfig, sondern mit
deutlicher Haufung in einem Bezirk und dieser Bezirk liegt wiederum
nicht in der Mitte zwischen Meer- und SiiBwasser (bei ca 17%40), son-
dern ist ebenso wie das Artenminimum nach der SiiBwasserseite hin
verschoben. Bei 17°%00 treten nur die #uBersten Vorposten der Brack-
wasserorganismen auf, unter 15°/9 werden sie hdufiger, das Maximum
aber liegt im Gebiet von 3—8°4p Salzgehalt. Diese gleiche Lage von
Artenmaximum der Brackwassertiere und Artenminimum der iibrigen
Tiere zeigt eine wichtige, aber leider noch unbekannte physiologische
Wirkung dieses Brackwassergebietes an. '

Bei dieser Verschiebung des Brackwassermaximums an das Gebiet
des SiiBwassers sollte man erwarten, dafl die Mehrzahl der Brack-
wasserorganismen sich aus SiiBwasserorganismen entwickelt haben.
Das Gegenteil ist der Fall. Sondern wir die Brackwassertiere in solche
mariner Herkunft (thalassogene B.) und solche limnischer Herkunft
(limnogene B.), so ergibt sich etwa ein Verhiltnis von %—2 thalasso-
gene : ¥—3 limnogene. Limnogen sind z. B. die meisten Ridertiere,
die Chironomidenlarven, die Ostrakoden Cypridopsis aculeata, Candona
angulata, thalassogen dagegen alle Decapoden, fast alle Copepoden,
Bryozoen, Cnidarier, Polychaeten usw. i

Noch eine weitere Uberraschung bieten die Brackwasserorganismen.
Ihre Wohnareale sind in der Mehrzahl der Fille rdumlich isoliert
(FluBmiindungen, Strandseen), nur das Ostseebecken bietet ein gro-
Beres geschlossenes Wohngebiet. Diese rdumliche Zerteilung konnte auf
starke regionale Verschiedenheit der Brackwasserfauna schliefen
lassen. Auch hier ist das Gegenteil der Fall. Die Brackwasserfaunen
sind im ganzen Gebiet auffallend einheitlich, und {iberall tauchen die-
selben Arten auf, sowohl an der englischen wie an den deutschen
Kiisten, ja sogar die Mittelmeer-Brackwassergebiete zeigen mit den
nordlichen eine iiberraschende Ubereinstimmung (vgl. STAMMER 1932),
so dafl sich der Satz aufstellen 1aBt: Die Brackwasserfaunen getrennter
Gebiete sind einander dhnlicher als die der jeweils benachbarten ma-
rinen Gebiete. . Natiirlich ist vollige Identitdt nicht vorhanden, die
englischen bzw. westlichen Gebiete zeigen durch Sphaeroma hookeri,
Gammarus chevreuxi eine Sondernote, die Zuidersee enthélt einige bis-
her nur hier beobachtete Arten (Stylochus flevensis, Corambe batava,
Eucheilota - flevensis, z. T. wohl eingeschleppte Arten), die Ostsee be-
herbergt im Gebiet allein die bekannten Reliktformen (Pontoporeia
affinis, Mesidothea entomon usw.); aber diese Unterschiede sind weit
geringer als die Ubereinstimmungen. Dieses Verhalten 148t auf ein in-
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tensives Verbreitungsvermogen der meisten Arten schlieBen, doch ken-
nen wir die dabei wirksamen Fahigkeiten der Brackwasserorganismen
im einzelnen noch nicht naher. Eine Untersuchung dieser Frage ware
lohnend, da keineswegs alle Brackwasserarten transportable Dauer-
stadien oder freibewegliche Larven bilden, sondern mehrfach in ihrem
ganzen Entwicklungszyklus ortskonstant bzw. biotopkonstant erscheinen
(Amphipoden, Isopoden).

Starker abweichend sind die Brackwassergebiete des Kaspischen und Schwarzen
Meeres, die eine hohe Zahl von Endemismen aufweisen; unter den Krebsen z. B. die
Cladoceren Cercopagis, Apagis, Evadne hircus, die Mehrzahl der Arten aus der Cu-
maceenfamilie Pseudocumidae, die Amphipodengattungen Amathillina und Niphar-
goides, zahlreiche Mysideen, ferner Muscheln (Adacna, Monodacna, Didacna), zahl-
reiche Fische (Caspialosa, Clupeanella, Gobiiden, Acipenser-Arten, Lucioperca ma-
rina). Die Besonderheit beruht darauf, daB es sich hier um Relikte des umfang-
reichen tertidren sarmatischen Brackwassermeeres handelt (vgl. Exmax 1935). Bei
der Isolierung des Kaspisees gegeniiber dem Meere ist iibrigens nicht leicht zu ent-
scheiden, inwieweit die Tiere Brackwasser- oder euryhaline Meerestiere sind. Da-
neben kommen selbst im Kaspisee mehrere der im Norden Europas verbreiteten Brack-
wassertiere vor (Limnocalanus grimaldii, Mesidotea entomon, Pontoporeia affinis).
Ubrigens gilt die Erscheinung der Artenarmut und der groBeren Beteiligung mariner
Tiere an der Herausbildung von Brackwasserarten auch fiir diese Gebiete.

Auch unter den Brackwasserorganismen gibt es euryhaline und
mehr stenohaline Arten. Physiologisch scheinen allerdings alle Brack-
wasserorganismen eurvhalin zu sein, denn ihre Lebensrdume sind nicht
nur Orte mittleren Salzgehaltes, sondern fast stets auch Orte schwan-
kenden Salzgehaltes, im extremsten Falle (FluBmiindungen im Gezeiten-
gebiet) kann an ihnen das Wasser zwischen Siilwasser und fast voll-
salzigem Wasser wechseln. Gerade im Ostseeraum gibt es allerdings
groBe Strecken brackigen Wassers, fiir die dies nicht zutrifft, da in
ihnen das Brackwasser auffallend konstanten Salzgehalt aufweist.
‘Wir kennen aber bisher keine Tierart, die mit Sicherheit nur in diesem
wirklich stenohalinen Brackwassergebiet vorkommt, alle Bewohner
dieses Gebietes besiedeln vielmehr auch Regionen mit stark schwan-
kendem Salzgehalt. Aber wenn wir von dieser physiologischen Eury-
halinitat abstrahieren, konnen wir rein dem Vorkommen nach Arten
unterscheiden, die einen weiten Brackwasserspielraum besiedeln (z. B.
Protohydra leuckarti, Alderia modesta, Membranipora crustulenta,
Acartia bifilosa) und solche, die auf ein engeres Gebiet beschrankt sind
(z. B. Corophium lacustre, Alcmaria romijni). Derartige Einteilungen
der Brackwasserorganismen werden noch dadurch erschwert, daf
manche von ihnen die mehr ausgesiiten Regionen besiedeln oder sogar
bis ins SiiBwasser vordringen, die starker salzigen Gebiete aber meiden
(z. B. Cordylophora caspia, Corophium lacustre, Victorella pavida,
Pontoporeia affinis, Limnocalanus grimaldi), wahrend andere die star-
ker salzhaltigen Gebiete bevorzugen (Cyathura carinata, Corophium in-
sidiosum, Bathyporeia pilosa u. a.).

Physiologisch ist iiber echte Brackwasserorganismen noch sehr
wenig gearbeitet worden. Ausfiihrliche Daten liegen iiber Procerodes
litoralis in seinem Verhalten gegeniiber AussiiBung vor (vgl. S. IV b 118).
Danach setzen bei dieser Art nach urspriinglichem Einstrom von Was-
ser in den Korper osmoregulatorische Vorginge ein. FRIEDRICH 1937
zeigte, daB bei dem Opisthobranchier Alderia modesta die Atmungs-
groBe bei Verdiinnung des Seewassers im Bereich von 17—8°/4 lang-
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sam ansteigt, bei weiterer Verdiinnung aber rapide abfallt. Das Ge-
wicht der Tiere nimmt bis zu einem Salzgehalt 5°/go gleichmiBig ab,
(durch Abgabe von Salzen oder Abscheidung von Schleim) unterhalb
dieses Wertes erfolgt rasche Gewichtszunahme durch osmotischen Was-
sereinstrom wund anscheinend irreparable Schéidigungen des Tieres.
Die Pulsationen der Riickenanhénge (Cerata) (= Atmungsbewegungen ?
vgl. auch E. SCHULZ 1936) nehmen in ihrer Frequenz bei stufenweiser
Verdiinnung des Wassers erst langsam, ab 10°/go schneller ab. An der
¢roBen Brackwasserassel Mesidotea entomon hat BOGUCKI 1932 die os-
motischen Verhiltnisse der Hamolymphe untersucht. Die Tiere waren
im Bereich von reinem Meerwasser bis zu fast reinem SiiBwasser (ca.
1,7%/90 S) lebensfihig. Im normalen (/A = 1,07°) Brackwasser ist der
osmotische Druck der Himolymphe iiber doppelt so grofi als der des
duBeren Medium (/\ 0,41°). Die Art ist also im natiirlichen Lebens-
raum hypertonisch, sie wird in reinem Meerwasser jedoch isotonisch,
bei Verdiinnung des Wassers nimmt der osmotische Druck der Hédmo-
lymphe ab, jedoch weniger schnell als der des duBleren Mediums. Im
SiiBwasser sterben die Tiere bald (die Art kommt aber in der Natur
mehrfach in reinen SiiBwasserseen vor!). OTTO 1934 fand, daB die
Brackwasserkrabbe Pilumnopeus tridentatus den osmotischen Innendruck
bei Schwankungen des Salzgehalts weitgehend konstant erhéalt. Weit-
gehende Konstanz des Innendrucks fand auch CLAUS 1937 bei der
Brackwasserwanze Sigara lugubris, und zwar im Bereich der Salz-
gehaltsschwankungen des natiirlichen Lebensraumes (ca. 5—18%/0),
oberhalb und unterhalb dieses Bereichs folgt die Innenkonzentration
dem AuBenmedium. Der Os-Verbrauch hat ein Minimum bei 6%y Salz-
gehalt, er steigt von hier im Bereich von 0—25% nach beiden Seiten.

| Regionale Einteilung des Brackwassergebietesj Eine iibersicht-
liche Einteilung des zwischen Meer und SiiBwasser liegenden Ge-
bietes gab zuerst REDEKE. Er wihlte den Cl-Gehalt als Grundlage und
definierte danach folgende Stufen:

Cl g/l = S /0o

< 0,1 SiiBwasser < 0,18%/0 (etwa)
0,1— 1,0 oligohalines 0,18—1,8%/90
1,0—10,0 mesohalines} Brackwasser 1.8 —18%/gq
10,0—17,0 polyhalines 18—30,6% 00

> 17,0 Meerwasser > 30,6%00

Dall REDEKE vora Cl-Gehalt ausging und nicht vom Salzgehalt, ge-
schah teils aus praktischen Griinden, teils auf Grund der Tatsache, daB
das Verhéiltnis von Cl zu den iibrigen Salzen im Brackwasser infolge
der wechselnden Zufuhr von Ca, Mg, Sos durch Fliisse abgedndert
wird, mithin der Cl-Gehalt ,stabiler’ ist. Die genannte Storung ist
allerdings prozentual so gering, daB doch eine Ubersetzung der Cl-
Zahlen im Salzgehalt (S) auf Grund der KNUDSENschen Formel in
einer fiir Biologen geniigenden Genauigkeit moglich ist. Die Einteilung
REDEKEs ftrdagt dufllerlich den Charakter einer kiinstlichen Einteilung
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wie die Wahl der Zahlenwerte 0,1; 1,0; 10,0 zeigt. Es muBte natiirlich
gepriift werden, ob diese Grenzen, die immerhin auf Grund langjih-
rigen Studiums des Brackwassergebietes entworfen waren, natiirlichen
Grenzen entsprachen. Natiirliche Grenzen wiren dann gegeben, wenn
in bestimmten Regionen der Artenbestand sich nicht allmihlich, son-
dern schneller oder stufenartig verdnderte. Bereits KOLBE 1927, VALI-
KANGAS 1933 und GESSNER 1933 wiesen auf die Existenz solcher
natiirlichen Grenzregionen hin. VALIKANGAS betonte, daB eine solche
Grenze bei ca. 3°/o0 und eine besonders wichtige bei 8—10°00 Salzgehalt
liege. Wir haben im vorhergehenden bereits mehrfach auf diese Gren-
zen hingewiesen und sie bestatigt. VALIKANGAS teilt darauf die meso-
haline Zone in zwei Regionen: meiomesohaline Zone — S 2—8%0 und
eine pleiomesohaline Zone = 8—16,5°/00. REDEKE bezeichnet diese
beiden Unterregionen als o und B. Mesohalinikum. AuBerdem befiir-
wortet VALIKANGAS eine Heraufsetzung der oberen Grenze des Oligo-
halinikum auf 3°0. In diesem Gewand entspricht die Einteilung tat-
sachlich weitgehend den biologischen Gegebenheiten. Sie lautet nunmehr:

SiiBwasser 0—0,5%50 S

oligohalines Brackwasser 0,5—3%g0 S
meiomesohalines = , 3—8 (10)°/0 S
pleiomesohalines 4 8 (10)—16,5% 9 S
polyhalines 16,5—30%/g0 S

Meerwasser > 30%50 S

Einen Schonheitsfehler besitzt allerdings dieses System, es bezeichnet
die polyhaline Region noch als Brackwasser, obwohl es biologisch kein
Brackwasser ist, sondern durchaus marines Gebiet. Biologisch ergeben
sich auf Grund der Kurve Fig. 5 folgende Zonen. Von 35—16,5 (15)%/o0
ist rein marines Gebiet mit abnehmender Artenzahl, von 16,5 (15)°/oo
bis 8 (10)°/o0 marin-brackiges Mischgebiet, von 8 (10)%/oo bis ca. 5%o
typisches Brackwassergebiet, von 5—3°go limnisch-brackiges Misch-
gebiet, von 3%/ ab SiiBwassergebiet mit zunehmender Artenzahl (vgl.
REMANE 1934). Doch ist diese Inkongruenz zwischen dem biologischen
Gebiet des Brackwassers und der oben angefiihrten Nominierung ge-
ringfiigig. Schwieriger wiegt die Frage, ob sich auf die Dauer eine
Vereinigung einer hydrographischen Einteilung — eine solche ist ja
die Gliederung nach dem Salzgehalt — und einer biologischen auf
Grund biologischer Schwellen wird halten lassen. Schon mehrfach ist
ja darauf hingewiesen, daB diese Schwellen durchaus nicht in allen
Lebensraumen bei gleichem durchschnittlichem Salzgehalt liegen, die
Schwelle zwischen SiiBwasser- und Brackwasserfauna liegt z. B. im
Pelagial viel hoher als im Benthal, die Grenze Meeres—Brackwasser-
fauna liegt in FluBmiindungen héher als im Meere, SiiBwassertiere
dringen in Kleingewéssern in stirker salzige Gebiete vor als im eigent-
lichen Meer usw. Ob diese Abweichungen von der hydrographischen
Einteilung der Brackwassergebiete so stark sind, da auf diese ver-
zichtet und eine rein biologische Klassifizierung des Brackwassers ein-
gefiihrt werden muB, kann erst durch kiinftige Untersuchungen ent-
schieden werden.
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| Grundfragen mariner Biocoenoseforschung | 1., oi0gische Meeres-

biologie ist seit langem dazu ibergegangen, nicht nur die Okologie der Einzelarten
zu studieren, sondern auch die Okologie natiirlicher Artenverbéinde zu erforschen, sie
ist also von der Autdkologie zur Syndkologie vorgeschritten (MoBius, HENSEN, ALLEN,
PererseNn u. a.). Entsprechend der Schwierigkeiten synokologischer Forschung im
Meer sind die bisher erzielten Resultate noch zu diirftig, um ein sicheres Gesamtbild
der Lebensgemeinschaften fiir das Gebiet der Nord- und Ostsee zu geben, doch soll
im folgenden wenigstens ein skizzenhafter Entwurf versucht werden. Welche Ergeb-
nisse die Synokologie erzielen kann, zeigt die bereits weit vorgeschrittene Pflanzen-
soziologie. Methodisch kann sich die zoologische Syndkologie eng an die Pflanzen-
soziologie anlehnen, allerdings ergeben sich aus zwei Tatsachen fiir die Zoologie
starke Komplikationen, 1. das Tier ist nicht ortsgebunden wie die hohere Pflanze,
sondern freibeweglich, 2. das Tier besitzt vielfach nicht einen Standort, sondern einen
Lebensraumkreis (Ei, Larve, Erwachsene leben oft gesetzmifBig in véllig verschiede-
nen Lebensrdumen). Da die bisherigen Arbeiten iiber Meereslebensgemeinschaften
methodisch sehr verschiedenartig vorgehen, seien hier die Grundbegriffe im Anschluff
an die Pflanzensoziologie kurz erldutert.

1. Assoziation und Leb inschait (Bi ). — Die Beobachtung zeigt,
daB oft mehrere Organismenarten in gleichen Lebensriumen (Biotopen) auftreten, ihr
Vorkommen ist also korreliert. Auf Grund der Korrelationen lassen sich dann in
ihrem Vorkommen eng korrelierte Arten zu Assoziationen (Communitys PETERSENS)
zusammenfassen. Der Begriff der Assoziation im engsten Wortsinn ist also rein
statistisch, das Endziel reiner Assoziationsforschung ist die Feststellung der Asso-
ziationen und ihrer regionalen Verteilung. Derartig reine Assoziationsforschung ist
selten von Biologen getrieben, selbst PETERSEN stellt Beziehungen zwischen Bodenart
und Assoziationen auf und beschreitet damit das Gebiet der kausalen Begriindung der
Assoziationsbildung. Diese Erforschung der kausalen bzw. physiologischen Be-
ziehungen innerhalb einer Assoziation zwischen Organismen und Lebensraum oder
zwischen den Assoziationen ist nun das Kerngebiet der Biozoenoseforschung, wie sie
von Mosius aufgestellt wurde. Sie steht also nicht im Gegensatz zur Assoziations-
forschung, sondern stellt nur eine Erweiterung des Betrachtungskreises dar. Prak-
tisch ist der grofte Teil der marinen Lebensgemeinschaftsforschung noch Assoziations-
feststellung eventuell mit Biotopbeschreibung; die Erforschung der in der Lebens-
gemeinschaft bestehenden biologischen Zusammenhénge sollte aber nie aus den Augen
verloren werden und mufl stets Forschungsziel bleiben.

Die Assoziationsforschung stellt bestimmte Einheiten auf, z. B. die Communitys
PerersENs (Macoma-Community, Abra-Comm. usw.). Diese Einheiten sind natiirlich
Abstraktionen aus dem Netz der Korrelationsverhdltnisse der einzelnen Organismen-
arten und ihre Grenzen daher nicht selten schematisiert oder sogar willkiirlich. Auf
Grund dieser Tatsache hat Linprora 1935 die Existenz solcher Assoziationseinheiten
iiberhaupt bestritten. Linprota untersuchte die Weichbodengebiete des Gullmarfjords und
fand in dem gleichen Gebiete, fiir das MorLANDER vorher eine Reihe von Assoziationen
aufgestellt hatte, keinerlei scharfe Grenzen, sondern weitgehend gleitende Uberginge
zwischen den extremen Tiergemeinschaften (vgl. Fig. 9). Linorora zeigt ferner,
daB auch aus den grundlegenden Untersuchungen von PETERSEN sich nicht die Existenz
scharf abgegrenzter Assoziationseinheiten ableiten 1dB8t. Nun hat PETERsEN bereits
betont, daﬁ Ubergiinge zwischen den von ihm aufgestellten Einheiten bestehen. und
selbst wenn wir iberall nur allmdhliche Uberginge hiitten, miilten wir, dhnlich wie
es die Variationslehre mit ihren Klassenvarianten tut, Einheiten schaffen, wenn wir
nicht iiberhaupt darauf verzichten wollen, je einen Uberblick iiber die &kologische
Verteilung der Organismen zu gewinnen. In diesem Falle hétten wir natiirlich rein
kiinstlich abgegrenzte Einheiten, die uns nur wie ein Raster ein vergriobertes Bild der
tatséichlichen Verhiiltnisse iibermitteln. Aber derartig vollig gleitende Uberginge
finden wir nicht iiberall. Die Pflanzensoziologie hat klar gezeigt, dal in vielen Fillen
sich doch natiirliche Grenzen ergeben oder sich nur Misch-, aber nicht Ubergangs-
gebiete zwischen die einzelnen Assoziationen einschalten. Es liegt keine Veranlassung
vor zu der Annahme, daB die biologische Besiedlung des Meeres sich anders verhilt
(vgl. die klaren Zonierungen im KEulitoral!). Auch fiir das Meer gelten folgende
Tatsachen: 1. Die Biotopverhiltnisse #ndern sich nicht stets gleichartig, sondern oft
unvermittelt. Infolgedessen stoSen auch die fiir die betreffenden Biotope charakte-
ristischen Assoziationen mit scharfer Grenzlinie zusammen. Beispiel: Grenze zwischen
Fels und Sandboden im Meer. 2. Wenn zwischen zwei Biotopen sich ein Misch-
gebiet®) einschaltet, enthilt dieses Mischgebiet keineswegs stets eine Mischfauna der
beiden angrenzenden Gebiete, sondern bildet hdufig durch eine auffallende Arten-
armut eine scharfe Grenzlinie zwischen den beiden Assoziationen. Beispiel: Im
Litoral beherbergt die aus Pil resten bestehende Anwurfzone eine reiche und

8) Der Unterschied zwischen Mischgebiet und Ubergangsgebiet ist folgender: Ein
Mischgebiet enthélt mosaikartig gemischt die Biotopverhaltnisse der angrenzenden
,,reinen** Gebiete: Ein Ubergangsgebiet stellt einen graduellen Ubergangsteil zwischen
zwei Gebieten dar, enthiilt also nicht die Charaktere beider Grenzgebiete, sondern
stellt einen Mittelwert zwischen diesen dar.
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z. T. charakteristische Fauna, desgleichen die benachbarten Sandgebiete, die Zonen,
in denen Anwurfmassen mit Sand durchmischt sind, sind dagegen fast artenleer (vgl.
Durkor 1934). 3. Selbst wenn die Biotopverhiltnisse gleichmiflig und allméhlich in-
einander iibergehen, kiénnen doch die einzelnen Assoziationen in relativ scharfer
Grenze aufeinandertreffen oder durch ein artenarmes Gebiet getrennt sein. Die
Griinde hierfiir sind z. T. biologischer Art, z. T. noch unbekannt. Ein ausgezeici-
netes Beispiel hierfiir bietet gerade das Gebiet der Ostsee. Siilwasser geht hier kon-
tinuierlich und allmihlich in Salzwasser iiber und doch sind die beiden Faunengebiete
des SiiBwassers und Meeres durch ein tiefes Artenminimum scharf getrennt (vgl.
Fig, 1). Die genaue Existenz und Lage derartiger Grenzen der Schwellen zwischen
Assoziationen kann natiirlich erst dann genau erkannt werden, wenn die Bearbeitung
eines Gebietes sich dem AbschluB niihert. Erst dann wird eine sichere Assoziations-
gleichung mdoglich, alle vorherigen Versuche tragen provisorischen Charakter. In
einem derartigen provisorischen Stadium befindet sich die Meeresikologie.

Verschiedene Fassung des Assoziationsbegriffes. Bei
diesem derzeitigen Stande der marinen Assoziationsforschung ist es nicht erstaunlich,
wenn z. Zt. noch die Fassung der Assoziationseinheit bei den verschiedenen Autoren
stark differiert. Die Extreme in dieser Hinsicht sind PererseN und Gisten. Die Ver-
schiedenheit ergibt sich aus dem Forschungsziel. Wer moglichst bald einen geo-
graphischen Uberblick iiber die biologischen Besiedlungsverschiedenheiten eines gro-
Beren Gebietes erlangen will, wird grofie Einheiten schaffen, die allerdings iiber die
tatsiichlich vorhandenen Komplikationen hinweggehen und insofern keine Grund-
einheiten sind, als ihr Bestand nicht homogen ist. Wer dagegen die Forderung mig-
lichster biologischer Homogenitiit an eine Einheit stellt, wird moglichst kleine Ein-
heiten als Assoziation wihlen. Den ersten Weg hat Prrersen eingeschlagen, den
zweiten MovaNpER, GISLEN u. a. Beide Wege haben ihre Gefahren und ihre Vorziige.
Die Wahl der %roﬁen Einheiten hat den Vorzug, daB durch sie bald der gewiinschte
geographische Uberblick gegeben werden kann (vgl. die Karten Prerersens, Fig. 40),
sie mufl sich aber, um diese Arbeit bewiltigen zu kénnen, mit einer Auswahl der
Tierarten begniigen. Fast stets findet daher nur die Makrofauna Beriicksichtigung,
oder es werden sogar nur einzelne Gruppen bevorzugt (bei PEeTErsEN Muscheln und
Echinodermen). Diese Auswahl bringt zuniichst ein stark subjektives Moment in die
Einteilung hinein, die Wahl anderer Tierarten hiitte wahrscheinlich wesentlich andere
Einheiten ergeben; sie macht es ferner unméglich, von der rein statistischen Asso-
ziationsforschung zur biologischen Biozoenoseforschung fortzuschreiten, da fiir die
Erfassung der wechselseitigen Abhiingigkeits- und Wirkungsbeziehungen des biologi-
schen Gefiiges einer Biozoenose die Beriicksichtigung aller Teilgebilde (Arten)
erforderlich ist. DafBl nicht nur die grofen Tiere wichtig sind, hat ja die Plankton-
forschung eindeutig gezeigt. Die Wahl kleiner Einheiten vermeidet, wenn sie ge-
wissenhaft durchgefiithrt wird, diese Gefahren, diese TForschungsrichtung steht aber
vor der Gefahr, lange Zeit hindurch nichts weiter zu bieten, als Tausende von mosaik-
artigen Einzeldarstellungen, die das Bediirfnis nach Uberblick unbefriedigt lassen.
Wenn man némlich die Forderung nach Homogenitit des Lebensraumes und seiner
biologischen Besiedlung wirklich exakt durchfiithren will, kommt man zu so minimalen
Einheiten, daf die Erlangung einer Ubersicht iiber so groBe Gebiete, wie sie die
Meeresriume sind, iiberhaupt fraglich wird. Zudem machen manche solcher kleinsten
Einheiten doch sehr den Eindruck einer einmaligen Zufallskombination, die sich nir-
gends in gleicher Weise wiederholt. Das zeigt jeder Gang am Meeresstrande. Es
ist fraglich, ob die Bearbeitung solcher zufiilligen Einmaligkeiten wissenschaftlichen
Wert besitzt. Diese Gefahr lift sich vermeiden, wenn man erst solche Einzelbestinde
bearbeitet bzw. publiziert, deren Wiederholung man an anderen Stellen mit gleichem
Biotopcharakter festgestellt hat.

In der Praxis niihern sich beide Wege allmihlich einander, bei weiter Fassung
des Assoziationsbegriffes geht man allmihlich dazu iiber, Unterkategorien aufzustellen
und gleichzeitig den Bestand der beriicksichtigten Arten zu erweitern. Schon PErER-
sEN stellte ja einzelne Unterabteilungen auf. Bei enger Fassung der Assoziation wird
man allmihlich #hnliche bzw. verwandte Assoziationen zu iibergeordneten Verbiinden
zusammenfassen. So kénnen beide Wege zu einem System der biologischen Asso-
ziationen fiihren, wie es ja die Pflanzensoziologie bereits entwickelt hat.

Schwerwiegender als solche quantitativ verschiedene Bewertung des Umfanges der
Assoziationen sind Unterschiede in der Wahl der Leitformen, die zur Charakterisie-
rung der Assoziationen herangezogen werden, da derartige Verschiedenheiten der
Auffassung zu ginzlich verschiedencn Systemen fithren miissen. In allen Assozia-
tionen oder Biocoenosen ist ja nur ein Teil der Arten fiir diese ,,typisch‘, viele
Arten sind weiter verbreitet und daher gar nicht oder nur zur Umgrenzung héherer
Verbiinde geeignet. Die Auswahl dieser typischen Arten kann aber unter verschiede-
nen Gesichtspunkten erfolgen, und gerade in dieser Beziehung enthilt die gegen-
wiirtige Meeresokologie noch zahlreiche Unklarheiten. In der zoologischen Okologie
hat sich die Klassifizierung THIENEMANNs in 1. ,Bionten‘* = Arten, ,.die fiir diese
Lebensstitte typisch und charakteristisch sind und héchstens in versprengten Exem-
plaren in anderen Lebensgemeinschaften. auftreten®, 2. ,Phile’* — Arten, ..die zwar
regelmiifig auch in anderen Lebensgemeinschaften auftreten, aber doch an der be-

Grimpe & Wagler, Tierwelt der Nord- und Ostsee I.a 8
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Fig. 9. Darstellung der quantitativen und qualitativen Faunenverschiebung auf einem
Profil durch Firle Fjord und Saltkiille Fjord. Oben ist unter der Tiefenkurve des
Profils in ﬁroﬂen Kreisen das quantitative Auftreten folgender 6 Tiergruppen, dar-
gestellt: 1 Nemertini, 2 Polychaeta, 3 Crustacea, 4 Mollusca, 5 Echinodermata, 6 Ver-
schiedenes. Zeichenerklirung am groSen Kreis links oben. Der untere Hauptteil der
Tabelle enthiilt die quantitative Verteilung von 46 besonders hochfrequenten und
konstanten Arten im Profil. Die Kreise zeigen hier die Zahl der Individuen auf 0,2 qm
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Bodenfliche an (Erliuterung der Kreissignaturen mit 1—100 Individuen pro 0,2 qm
oben links); durchgehende horizontale Linien bedeuten, dal die Art in Dredgeziigen
relativ héufig (meist iiber 10 Tiere pro Zug), die unterbrochenen Linien zeigen an,
daB die Art in Dredgeziigen vorhanden war, aber nur in wenigen Individuen. Fiir
Prionospio cirrifera ist nur Vorhandensein bzw. Nichtvorhandensein angegeben, weil
» fiir sie das Siebverfahren unzuverlissig ist. — Nach Linorora 1935.
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treffenden Lebensstiitte so giinstige Bedingungen finden, daB sie sich hier in Massen
entwickeln kénnen*, 3. , Xene'* = Arten, ,,versprengte Glieder anderer Lebensgemein-
schaften, meist in geringerer Individuenzahl‘‘, eingebiirgert. Schon in dieser Ein-
teilung sind zwei Prinzipien enthalten: a) die Enge der Bindung einer Art an ein
Biotop (fiir die Bionten allein maBgebend), b) die %dassenentwicklung der Individuen
im Lebensraum. Diese Verflechtung verschiedener Prinzipien bei der Begriffsbildung
tritt noch schiirfer bei PErERSEN hervor. Dieser Autor definiert 1924: 1. Charakter-

arten 1. Ordnung = Animals which in some quantity are only to be found in one
definite community and which occur practically everywhere within this community*;
2. Charakterarten 2. Ordnung = ,,Animals which are found in some quantity in one

community, but only in certain parts of it‘“; 3. Ckarakterarten 3. Ordnung =
»»Animals which are found in more than one community, but in such large quantities
and over such large areas that they necessarily belong to the characteristic animals
of this community‘‘;.4. Assoziierte Arten = ,,All other more common animals of a
community, which are not of such great importance for the characterization of the
community.* Hier tritt die Bedeutung der Mengenentwicklung (Abundanz bzw Domi-
nanz) noch stirker bei der Wahl der Charakterarten in den Vordergrund, daneben
spielt die regelmiiflige oder unregelmifiige Verteilung im Biotop eine Rolle. Da solche
Komplexdefinitionen leicht zu Miliverstéiindnissen fiihren, seien hier die verschiedenen
Beziehungen zwischen Art und Assoziation bzw. Art und Biotop im Anschluf an die
Pflanzensoziologie kurz erliutert.

Bindungder Einzelartenandie Assoziation (Charakter-
arten, Differentialarten usw.). Ausgangspunkt jeder Assoziations-
forschung ist die Artenliste, also die Bestandsaufnahme der Arten eines irgendwie
als einheitlich (als Biotop) erkannten Lebensraumes. Da keineswegs ohne weiteres
die auffiilligsten oder quantitativ hervortretenden Arten fiir die Assoziationscharakte-
risierung geniigen, mull moglichste Vollstindigkeit der Artenliste erstrebt werden.
Die niichste Aufgabe ist die Feststellung der Zugehorigkeit bzw. Beziehung der
Einzelarten der Artenliste zur Assoziation oder zum Biotop.

Zugehorigkeit. Die fundmiBige Feststellung einer Tierart in einem
Biotop ergibt noch keineswegs die Berechtigung, die betreffende Art dem Biotop zu-
zuweisen. In der Anwurfzone des Meeres finden wir hiiufig zu Tausenden bestimmte
Insektenarten (etwa Gastroidea polygoni) lebend, sie sind aber von einem anderen
Lebensraum aufs Meer verschlagen, dann ans Ufer éespﬁlt, wo sie sich eine Zeit
lang lebend halten kénnen. Ahnliche Verhiltnisse treffen wir, allerdings nicht immer
in so durchsichtiger Form, in fast allen Lebensriumen. KEs muB also festgestellt
werden, inwieweit eine Art in der Lage ist, in einem Biotop ihren Bestand zu halten.
Die Pflanzensoziologie wiihlt zur Feststellung der Lebensfihigkeit im Biotop 4 Vitali-
titsgrade, und zwar 1. gutentwickelte, regelmifig ihren vollstindigen Lebenskreislauf
abwickelnde Pflanzen; 2. kriiftig entwickelte, sich vermehrende Pflanzen, die aber
ihren Lebenszyklus in der Regel nicht vollstindig abwickeln (viele Moose); 3. kiim-
merlich vegetierende, sich vermehrende Pflanzen, die ihren Lebenskreislauf nicht
vollstindig abwickeln; 4. zufiillig gekeimte, sich nicht vermehrende Pflanzen. Hierher
viele ephemere Adventivpflanzen. Diese Terminologie kann die zoologische Syn-
okologie mnicht iibernehmen, da die Dinge hier infolge der Beweglichkeit der Tiere
und der Biotopcyclen viel komplizierter liegen. Es empfiehlt sich, folgende Gliede-
rung durchzufiihren:

1. Biotopeigene. Die Art hilt im Biotop durch eigene Vermehrung ihren Bestand.
Es ist dabei nicht erforderlich, daf die Art ihren gesamten Lebensgang vom Ei bis
zum erwachsenen Tier im Lebensraum vollendet, da ja viele Organismen mit frei-
schwimmenden Larven einen besonderen Larval-Biotop und einen Imaginal-Biotop
haben oder sonstwie gesetzmifige Wanderungen ausfithren. Es ist nur notwendig,
daB die Art die fiir den Lebensraum charakteristische Lebensphase im Lebensraum
normal durchzufiihren imstande ist, die Larve muf-also, wenn sie fiir einen bestimm-
ten Lebensraum als biotopeigen gewertet werden soll, in diesem ihre Larvalentwick-
lung weiterfithren, das erwachsene Tier muf in dem ihm eigenen Biotop geschlechts-
reif werden. Dieser Vorgang darf aber nicht ein einmaliger, zufilliger sein, die
Art mubB regelmiBig das betreffende Stadium im Biotop durchlaufen. Biotopeigene
Tiere werden also Jahr fiir Jahr im Biotop auftreten, doch ist diese Konstanz der
Generationenfolge nicht unbedingte Voraussetzung fiir die Zuerkennung der Biotop-
eigenheit. Bei Arten mit pelagischen Larven kann es vorkommen, daf durch irgend-
welche abnorme Stromungen die Larven von der Ansiedlung an einem bestimmten
Bodenlebensraum ferngehalten werden. Die erwachsenen Tiere werden dann an dieser
Stelle in diesem Jahr ausfallen, obwohl sie physiologisch sehr wohl in der Lage
wiiren, den Biotop zu besiedeln und in ihm zur normalen Geschlechsreife zu ge-
langen. Trotz derartiger Inkonstanz im Auftreten an manchen Biotopstellen kann die
Art dann als biotopeigen (2. Grades) gewertet werden. . .

2. Biotopverwandte. Die Verwandten eines Lebensraumes haben ihren eigent-
lichen Wohnsitz, in dem sie biotopeigen sind, in 8kologisch #hnlichen Lebensriumen,
die vom Untersuchungsbiotop sogar rdumlich weit entfernt sein kénnen. Diese Ahn-
lichkeit der Lebensbedingungen gestattet ihnen ein Eindringen in den Lebensraum,
im Gegensatz zu den biofopeigenen Arten sind sie jedoch nicht in der Lage, ohne
Zufuhr von auBen ihren Bestand zu halten. Leicht erkennbar sind derartige Biotop-
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verwandte in Grenzgebieten ihres Vorkommens, wenn sie als erwachsene Tiere nicht
mehr die volle Geschlechtsreife erlangen. Derartige Fille scheinen in der westlichen
Ostsee eine groBe Rolle zu spielen. Viele Arten werden schon als Larven in diese
Gebiete verfrachtet, sie siedeln sich in den ihnen zusagenden Biotopen an, erreichen
jedoch nicht mehr die volle Geschlechtsreife (Ophiura albida, Asterias rubens, z. T.
wohl auch viele Opisthobranchier). Da sich der Larventransport meist jihrlich
wiederholt, konnen derartige Arten regelmifig und in grofler Zahl im Lebensraum
auftreten. Schwieriger sind die Fille zu beurteilen, in denen die Geschlechtsreife
noch erreicht wird, das MaB der Eiproduktion aber nicht zum Halten des Bestandes
ausreicht. Arten, die in unregelmifligen Abstinden ein Gebiet besiedeln, hier ihre
Eier ablegen, aber nach kurzer Anwesenheit wieder verschwinden, stehen im Verdacht,
hierher zu gehoren. Ein sicheres Kriterium gibt dieses Verhalten jedoch nicht, da
auch geringe Schwankungen der Milieuverhiiltnisse (etwa Salzgehalt in der westlichen
Ostsee) das unregelmiBige Auftreten einer Art bedingen kénnen.

3. Nachbarn. Infolge der aktiven Bewegungsfihigkeit vieler Tiere werden hiufig
Tiere in Nachbargebiete eindringen, die ihnen an sich infolge ihrer véllig anderen
Bedingungen nur zeitweises Existieren gestatten. Bei der Artenbestandsaufnahme
werden sie jedoch in diesem Gebiet erscheinen, bisweilen sogar regelmifiig und in
groBer Anzahl. Derartige Uberwanderer aus Nachbargebieten konnen zwar als Nah-
rungslieferanten biologisch fiir einen Lebensraum wichtig werden, auch zerstorend
in ihn eingreifen, haben aber bei Assoziationsuntersuchungen auszuscheiden. Thnen
gah.edstlehen die Durchziigler, die bei Wanderungen ein bestimmtes Gebiet zeitweise
esiedeln.

4. Irrgiste. TIrrgiiste werden aus riumlich entfernten und biologisch anders-
artigen Gebieten in einen Lebensraum verschlagen. Der Transport erfolgt dabei
groBitenteils passiv. Auch derartige Irrgiiste treten nicht immer vereinzelt und un-
regelmiillig auf, sondern lassen gelegentlich gewisse Gesetzmifigkeiten erkennen.
(Selbst die in der Anwurfzone angespiilten Insekten lassen Bevorzugung bestimmter
Arten erkennen.)

Ebenso wie die Nachbarn miissen die Irrgéste aus der Artenliste eines Biotops
cls(liminiert werden, bevor die soziologische Bearbeitung des Artenbestandes beginnen

ann.

Feststellung der Bindung an die Assoziation. Der Grad der
Bindung der Einzelarten an bestimmte Assoziationen oder Biotope ist bekanntlich sehr
verschieden. Seit langem besteht daher die Unterscheidung euryioker (eurytoper)
und stentker Arten, Ausdriicke, die nur die Extreme einer kontinuierlichen Mannig-
faltigkeit bezeichnen. Die Pflanzensoziologie bezeichnet die Bindung als ,, Treue‘‘ und
gliedert sie in 5 Stufen (vgl. BRAUN-BLANQUET).

A. Charakterarten.
Treu (Treuegrad 5). Ausschlieflich oder nahezu ausschlieflich an eine be-
stimmte Gesellschaft gebunden.

Fest (Treuegrad 4). Arten mit deutlicher Bindung, eine bestimmte Gesellschaft
ausgesprochen bevorzugend, aber auch in anderen Gesellschaften, wenn schon +
spérlich und seltener vorhanden.

Hold (Treuegrad 3). In mehreren Gesellschaften =+ reichlich vertreten, aber
unter Bevorzugung einer bestimmten Gesellschaft.

B. Begleiter. .
Vag. (2): Arten ohne ausiesprochenen Gesellschaftsanschluf (im Meere etwa
Gammarus locusta und Jaera albifrons).

e C. Zufillige.
Fremd (1). Seltene und mehr zufillige Einsprengsel aus anderen Pflanzengesell-
schaften oder Relikte friiher dagewesener Gesellschaften.

Die Termini kinnen von der zoologischen Biozonotik auch inhaltlich ohne weite-
res iibernommen werden. Nur die Gruppe Fremd (1) wird besser definiert: Arten,
die ihr Entwicklungsmaximum in einem anderen Lebensraum bzw. einer anderen
Biocénose haben, aber im Untersuchungsgebiet noch biotopeigen oder biotopverwandt
sind (also unter Ausschluf der Irrgiste und Nachbarn). Nicht einbegriffen sind die
Tille, in denen eine Tierart zwei Maxima, jedes in einer anderen Assoziation, zeigt
(z. B. Macrodasys buddenbrocki, #hnlich Protohydra leuckarti); doch sind diese so
selten, daB sie vernachlissigt werden konnen. Die Feststellung des Hiufigkeits-
maximums einer Tierart ist allerdings nicht immer emfach, Jedeniglls l.)edeutgnd
schwieriger als in der Pflanzensoziologie. Rein statistisch ist es natiirlich die Region
dichtester Besiedlung. Die Dichte darf nur an den biotopeigenen S_tadlen gemessen
werden. Andernfalls wiirde man z. B. fiir Mytilus eduli§ eine maximale ch})te im
Bestand feinzerteilter Rotalgen (Ceramium) oder in Hydroidpolypen erhalten, die bald
nach der Festsetzung der Larven kleine Muscheln dieser Bestinde dicht bedecken
konnen; infolge der geringen GréBe der kleinen Muscheln ergibt sich natiirlich fiir
einen derartig besetzten Algenbusch pro Flicheneinheit eine héhere Individuendichte
als in einer Bank erwachsener Muscheln. Derartige Dichten von Jugendstadien
miissen natiirlich ausgeschlossen werden. Dasselbe gilt von Ansammlungen, die



I a 38 Remane

sich zeitweise an giinstigen Nahrungsstellen bilden konnen, sowie von Schwarm-
bildungen oder sonstigen Vergesellschaftungen (etwa . im Winterquartier oder
wihrend des Zuges). Es ergibt sich also, daB fiir die zoologische Biozénotik eine
genaue BarUCksichtiﬁung der Biologie der Arten Vorbedingung ist, in viel hsherem
MaBe als in der Pflanzensoziologie. Ferner diirften derartige Werte nur aus um-
fangreichen Beobachtungsserien gewonnen werden. Die Treue einer Art ist iibrigens
oft regional bedingt. Viele Arten sind ja im Zentralgebiet ihres Vorkommens euryik,
werden aber in ihren Randgebieten stensk und konnen hier Charakterarten be-
stimmter Assoziationen oder Biotope werden.

Die vollige Beschrinkung einer Art auf einen bestimmten Biotop bzw Asso-
ziation besagt noch nicht, daB die Art stets an allen Stellen, wo der betreffende
Biotop vorhanden ist, angetroffen wird. Es ist daher zur Kennzeichnung der Regel-
mifigkeit des Auftretens einer Art noch der Begriff der Stetigkeit (Prae-
s enz) eingefithrt worden. Der Stetigkeitswert besagt, an wie vielen getrennten
Stellen eine Art in dem fiir sie charakteristischen Lebensraum vorkommt und wird
am besten in Bruchform dargestellt, z. B. 9/,.; dieser Wert besagt 16 getrennte bzw.
entfernte Stellen des betreffenden Biotops wurden untersucht, an 9 Stellen wurde die
Art gefunden. Auch hier ist es in der zoologischen Okologie sehr schwer, diesen
Wert wirklich exakt zu bestimmen. Die Faunistik zeigt, wie schwer oft das Fehlen
einer Art wirklich exakt nachweisbar ist. Besonders erschwert der Lebensraum-
wechsel (Tag — Nacht, Winter — Sommer) vieler Tiere diese Feststellung, es muf
also darauf geachtet werden, daB zu gleicher Tages- bzw. Jahreszeit in solchen Fillen
die Feststellung getroffen worden ist. Ferner héngt der Wert sehr von der Fassung
des Biotops ab; wiithlt man z. B. das Biotop ,,Sand‘‘, so wird man fiir viele Tiere
einen niedrigen Stetigkeitswert erhalten; wihlt man aber Sand von bestimmter Korn-
groBe, so wird der Wert fiir die Arten ansteigen, die gerade fiir diesen Sand charakte-
ristisch sind. Der Wert ist also nicht fiir eine Art an sich charakteristisch, sondern
ist immer relativ zu einem bestimmten Biotop und schwankt sehr mit der engeren
oder weiteren Fassung des Biotops. Ferner ist der Wert natiirlich nur fiir be-
stimmte Gebiete anwendbar, der Sl;etigkeitswert einer Art, die in der Nordsee ver-
breitet ist, wird hoch sein, er sinkt aber sofort, wenn man ihn fiir Nord- und Ostsee
gemeinsam berechnet, falls das Tier in der Ostsee selten ist oder fehlt.

Die Pflanzensoziologie fordert, daB fiir die Stetigkeitsbestimmung das Vorkommen
an getrennten Assoziationsindividuen, d. h. an abgrenzbaren, riumlich getrennten Be-
stinden ein- und derselben Assoziation vorgenommen wird. Diese Forderung lafBt
sich bei der auf grofilen Flichen kontinuierlichen Ausdehnung vieler Assoziationen
im Meere nicht ohne weiteres auf die Meeresokologie iibertragen, hier geniigt das
Vorhandensein an verschieden getrennten Stationen. Der Stetigkeitswert wird
nach dem Vorhandensein an einer Stelle bzw. Station berechnet, ganz gleich ob diese
klein oder groB ist; der Wert, der unter Beriicksichtigung einer bestimmten Boden-
fliche gewonnen wird, wird als Konstanzwert bezeichnet. Dieser besagt also, an
wievielen getrennten Stellen der gleichen Assoziation eine Art in einer bestimmten
Bodenfliche etwa 1 qm vorkommt. Da, wie eben erwihnt, im Meere keineswegs
immer bestimmt abgegrenzte Assoziations- bzw. Biotopindividuen vorliegen, sondern
oft auf weite Ridume hin kontinuierliche Biotopflichen, niéhert sich praktisch die
Konstanzbestimmung der Frequenzbestimmung. Die Frequenz gibt an, an wieviel
Stellen ein und desselben Bestandes (Biotops) einer Assoziation eine bestimmte Art
vorkommt. Aus dem genannten Grunde der Verwischung zwischen Konstanz und
Frequenz und auf Grund der Ortswechselfahigkeit vieler Tiere sind Frequenzbestim-
mungen fiir die Zoologie bedeutungsloser als fiir die Botanik.

Anschliefend sei noch der Begriff der Differentialart erldutert. In einer be-
stimmten Assoziation bzw. einem Biotop erreichen manche Arten ihre &kologische
Grenze, aber nur nach einer Seite hin, wihrend sie nach den anderen Seiten in ihrem
Vorkommen weit iiber die Assoziation hin eingreifen. Thr Treuegrad kann dabei sehr

ering sein, ja, ihre maximale Vorkommensdichte kann sogar in einem anderen
iebensraum liegen, aber beim Vergleich mit Assoziationen, die jenseits der Grenze
liegen, kann die betreffende Art zur Charakterisierung der Assoziation herangezogen
werden, sie ist dann , Differentialart’‘. Differentialarten gelten also nur fiir den Ver-
gleich zweier oder weniger Assoziationen.

Neben der Feststellung des Artenbestandes und seines Verhaltens hat die Okologie
auch die mengenmiiBige Aufnahme des Individuenbestandes in ihren Aufgabenkreis
aufgenommen. Die Einfilhrung quantitativer Untersuchungen in die Planktonkunde
durch V., Hensex und ihre grofle Bedeutung fiir die Untersuchung des Stoffkreislaufes
im Meer ist ja allgemein bekannt. Als quantitativer Wert wurde zundchst die Indi-
viduenzahl pro Raumgebiet oder bei benthonischen Lebensriumen pro Fliacheneinheit
gewiihlt (= Abundanz der Pflanzensoziologen). Gerade fiir Fragen der Stoffmenge
und des Stoffumsatzes sind aber so erhaltene Werte noch nicht direkt verwertbar, da
ja die Individuen der verschiedenen Arten sehr verschiedene Grofe besitzen. Um die

asse lebender Substanz einer Art pro Raum- oder Fliacheneinheit zu erfassen, sind
dabher andere Werte notwendig. Die Raumverdringung jeder Art bietet hier mehr,
doch wird hier die Gewinnung direkter Vergleichswerte durch den verschiedenen
Wassergehalt und durch die verschiedene Menge an Skelettsubstanz der Arten er-
schwert. Die gleichen Schwierigkeiten gelten fiir den Gewichtswert pro Art und
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Tlacheneinheit, wie er besonders bei den Bonitierungsuntersuchungen verwertet wird.
Dieser Gewichtswert entspricht etwa dem Dominanzwert der Pflanzensoziologen.
Die weiteren Bemiihungen, exakte Qualititswerte zu gewinnen, etwa durch den O.-
Verbrauch einer bestimmten Fliche, konnen fiir die allgemeine Meeresforschung von
grofler Bedeutung sein, fiir die Bioconoseforschung verlieren sie in dem Moment ihre
Bedeutung, in dem auf die Artenanalyse verzichtet wird und nur die Gesamtmenge
an ,,Biomasse'* eines Lebensbezirks bestimmt wird. Gerade in der Meeresforschung
ist das mengenmiBige Aufireten einer Art oft in dem Begriff der Charakterart ein-
bezogen worden. So verlangt PETERSEN 1924 von seinen Charakterarten 1. und 2. Ord-
nung Aufireten ,,in some quantity*‘, und fiir die 3. Ordnung ,large quantities*. So
erfreulich es wire, wenn hohe Besiedlungsdichte und Biotop- bzw. Assoziationstreue
miteinander verbunden wiren. so mubl leider festgestellt werden, daB eine solche Kor-
relation im allgemeinen nicht existiert; es ist daher im Interesse logischer Klarheit
besser, mengenmiliges Auftreten nicht mit in den Begriff der Charakterart einzu-
beziehen; selbstverstindlich wird man, wenn eine grofie Anzahl von Charakterarten
hohen Treuegrades zur Charakterisierung einer Bioconose zur Verfiigung stehen, in
erster Linie die quantitativ hervortretenden aufzihlen, da sich ihr Vorkommen leichter
feststellen 1daBt. Stellt man aber das mengenmiBige (gewichtsmifige) Hervortreten
einer Art als wesentlich fiir die Aufstellung einer Assoziation auf, so besteht die Ge-
fahr, daf man so viele Assoziationen erhalt, als Einzelarten an bestimmten Stellen
Massenvorkommen zeigen. Schon mehrere der PererseNschen Communitys enthalten
ja nur eine Charakterart 1. Ordnung. Aber dieser Assoziationsbegriff ist ein
vollig anderer als der, der auf der Bindung der Leitarten an ein bestimmtes Biotop
oder eine bestimmte Assoziation beruht.

Gruppierung der Assoziation. Subassoziationen, Modalititen usw. — Jede Asso-
ziationsforschung beginnt mit der Aufnahme des ()rganismenbestandes an einer be-
stimmten Station oder irgendwie an einem Organismenbestand eines in den Lebens-
bedingungen einheitlich erkannten kleinen Areals. Wenn nun die im vorhergehenden
skizzierte Sortierung und Wertung des Artenbestandes durchgefiihrt ist, ergibt sich
die Aufgabe, d@hnliche Organismenbestinde zu Assoziationen zusammenzufassen und
diese in eine iibersichtliche und praktisch brauchbare Klassifikation zu bringen. DaB
Bestinde mit qualitativ und quantitativ gleichem Artenbefund zusammengehoren,’ ist
selbstverstiindlich. Praktisch wird man aber nie zwei derartig gleiche Bestande
finden, selbst an eng benachbarten und 8kologisch ganz gleichartigen Stellen. Es gilt
daher, @hnliche Bestinde auf Grund methodischer Prinzipien zusammenzufassen.

Als Grundkriterium einer eigenen Biozdnose hat bereits DanL den Nachweis
mindestens einer fiir den Biotop charakteristischen Art gefordert. Es gehéren dem-
nach zwei Dinge zur Charakterisierung. 1. Ein bestilnmt charakterisierbarer Biotop,
2. eine fiir diesen Biotop charakteristische Organismenart. Diese Fassung ist zweifel-
los recht eng, und in dem Begriff der Assoziation liegt die Vorstellung enthalten, daB
nicht eine Charakterart, sondern ein charakteristischer Artenverband vorhanden sein
soll. Aus allgemeinen und praktischen Griinden erscheint der Nachweis eines Arten-
verbandes notwendig, andernfalls konnte man ja jede irgendwie in ihrem Vorkommen
okologisch charakterisierbare Tierart vornehmen und nach ihr eine Biozonose auf-
stellen. Ein derartiges Verfahren wiirde natiirlich zu einer Fiille von Willkiirlich-
keiten und zu einem Chaos der Meinungen fiihren. Es mufB also an der Forderung
eines charakteristischen Artenverbandes fiir die Grundeinheit der Assoziation oder
Biozonose festgehalten werden. Die Erfiillung dieser Forderung wird allerdings dadurch
erschwert, dafl selten die Vorkommensgrenzen zweier Arten vollkommen zusammen-
fallen, meist sind geringe Grenzverschiedenheiten &okologischer Art oder eine ver-
schiedene okologische Lage des Vorkommensmaximums vorhanden, so dal wohl jeder
charakteristische Artenverband eine Gruppierung okologisch #hnlicher, aber nicht
okologisch identischer Arten ist. Durch derartige Zusammenfassung dhnlicher Arten
kommt natiirlich ein subjektives Moment in die Artenverbandsaufstellung.

Bei einer solchen Fassung der Grundeinheit der Assoziation bzw. Biozinose ist
klar, daB es innerhalb der KEinheit verschiedene Untergru%pen geben muB, #hnlich
den Unterkategorien der Art in der Systematik. Derartige Unterabteilungen seien als
,.Varianten‘ bezeichnet (der gelegentlich gebrauchte Terminus Modifikation oder Va-
rietat ist zu vermeiden, weil er in der Genetik schon lange in ganz festgelegter Be-
deutung verwendet wird). Einfach zu beurteilen sind rein quantitative Varianten.
Sie enthalten den gleichen Artenbestand, unterscheiden sich aber in der Individuen-
menge der einzelnen Arten (also in Abundanz und Dominanz). Da Einzelarten fir
das habituelle Gepriige eines Gebietes oft von entscheidender Bedeutung sind, besteht
leicht die Neigung, derartige ,,offensichtlich verschiedene Siedlungen zu hoch zu
bewerten und sogar als verschiedene Lebensgemeinschaften zu erklidren. Bei qualita-
tiven Varianten, die irgendwie Verschiedenheiten der Artenzahl und der Artenzusam-
mensetzung zeigen, ist die Zuordnung zu einer Assoziation in allen den Fillen leicht
und selbstverstindlich, in denen sich das eine Gebiet vom anderen nur durch ein
Minus von Arten unterscheidet, d. h. alle Arten des drmeren Gebietes sind in dem
artenreicheren Gebiet vorhanden, nicht aber umgekehrt. Ein Beispiel fiir derartige
Verschiedenheit zeigt die Tabelle 3 S. 77 Spalte 2 u. 3. In jeder Assoziation gibt es
also Kerngebiete mit maximaler Artenzahl und verarmte Randgebiete. Ein nur Einzel-
arten der Assoziation enthaltendes Gebiet kann wie in der Pflanzensoziologie als
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Assoziationsfragment bezeichnet werden. Qualitative Varianten, bei denen jede Va-
riante ihre eigenen Arten besitzt (also beiderseits Differentialarten aufweisen), ge-
horen dann zu einer Assoziation, wenn die Sonderarten einer oder beider Varianten
nur aus Arten geringen Treugrades (vgl. S.37) oder gar aus Nachbarn, Irrgirten usw.
bestehen. Aber selbst stirkere Verschiedenheiten zwischen Siedlungen, die definitions-
Fem‘a'ﬂ schon die vorhin fiir verschiedene Assoziationen festgestellten Bedingungen er-
iillen, konnen als Teile einer Assoziation aufgefaBt werden. Betrachten wir die
tierische Besiedlung eines Baumes, so zeigt der Artenbestand an den Blittern, am
Stamm, an Bliiten starke Verschiedenheiten, fiir jeden dieser Bezirke liefe sich leicht
ein charakteristischer Artenbestand aufstellen, ja, selbst im Stammgebiet eines Baumes
kann die Besiedlung bestimmter Stammabschnitte charakteristische Unterschiede 1m
Artenbestand aufweisen. 1In gleicher Weise zeigt im Meere die Besiedlung der
Thallusspreite und des Rhizoidengeflechts bei Laminaria auffallende Unterschiede in
der Besiedlung durch Tiere. Es wiire vollig unzweckmaBig, die verschiedenen Tiere
einer Pflanze auf verschiedene Assoziationen zu verteilen, es ist vielmehr notwendig,
alle derartigen Bezirke als Struktxrteile einer einzigen Assoziation zu be-
trachten. Als Strukturteile sind also solche Bezirke mit verschiedenem Artenbestand
aufzufassen, die in der Natur notwendigerweise infolge des Aufbaus des Lebens-
raumes gemeinsam auftreten. Derartige %trukturteile kommen nicht nur im Phytal
vor, auf Sand und Schlammboden zeigt die Oberflichenschicht eine andere Besiedlung
als das Substrat selbst, beides sind Strukturteile einer Assoziation (Biocdonose).

In der Meeresokologie ist bereits durch Einfiihrung der Termini Epifauna, In-
fauna, Epibiose, Endobiose und Hypobiose versucht worden, diesen Verhiltnissen
wenigstens teilweise Rechnung zu tragen (PrererseN, GisieN). Als Epifauna be-
zeichnete PrrerseN (1913, 1918) die Tierformen, die an Steinen, Schalen anderer
Tiere, toten oder lebenden Pflanzen angeheftet leben und zwar speziell, wenn eine
solche Organismengesellschaft auf Weich- oder Sandbéden auftritt. In der Praxis
hat PrrerseN auch Tiere eingeschlossen, die sich auf dem Substrat fortbewegen, z. B.
Littorina, Ophiopholis, so dal schlieflich die Bezeichnung sowohl die auf dem Sub-
strat wie die im Phytal (Zostera!) lebenden Tiete amfafite. Gegensatz zu Epifauna
ist dann Infauna, die i m Substrat lebenden [iere. GisLex 1920 erweiterte diese Ter-
mini durch Einbeziehung der Pflanzen und definierte: ,Epibioses are biocoenoses
of animals or plants, which occur entirely above the bottom-surface, or only have
their organ for anchoriny sunk in it. — ,Endobioses are the biocoenoses
buried or bored in the substratum. Only solitary animals appear above the bottom-
surface, they nourish themselves on the infauna.”* — V@éllig neu ist der von GisLen
eingefiihrte Begriff der Hy pobiosen fiir die Siedlungen an der Unterseite von
Steinen, wie sie besonders im Felswatt auftreten (,,biocoenoses which occur in
preformed holes, in free water, on the undersid of stones‘‘).

Diese scheinbar so einfachen Begriffe ergeben jedoch bei ihrer okologischen An-
wendung manche Schwierigkeiten, die sich aus dem Ortwechsel vieler Tiere ergeben,
die etwa tagsiiber eingegraben im Substrat, nachts aber auf der Oberfliche leben
(Krebse, wie Talitrus, Crangon u. a.), also bald als Endobionten, bald als Epibionten
leben. Hier kann der Bezirk, in dem das Tier Nahrung aufnimmt, als typischer Be-
zirk deklariert werden. Talitrus wiirde zur Epibiose gehoren, weil er auf der Ober-
fliche Nahrung aufnimmt, Muscheln, wie Cardium und Macoma, zur Endobiose, weil
sie im eingegrabenen Zustand Nahrung aufnehmen. Von groBerer Bedeutung ist die
Tatsache, daBl die oben zitierten Begriffe nicht die Trennung zwischen echten Struk-
turbezirken und in einen Biotop eingesprengten Fremdkorpern vornehmen, eine
Trennung, auf die die 6kologische Forschung nicht verzichten kann. Es ist ein wesent-
licher Unterschied zwischen den zur echten Schlammbodenfauna gehorenden, an der
Oberfliche lebender Ostrakoden, Ophiuriden, Turbellarien, und den auf einer an der
Oberfliche liegenden Muschelschale sitzenden Aktinien, Tunikaten und Algen; erstere
sind echte Bewohner des Schlammbodens und stets an ihn gebunden, letztere ein auf
der festen Schalenfliche sich ansiedelndes Assoziationsfragment der Felsbodenfauna.
PrrerseN wollte offenbar die nicht zur eigentlichen Assoziation gehiorenden Fremd-
bestandteile mit dem Wort Epifauna bezeichnen; er schreibt: ,,It is much the same
as in the case of a moorland tract with boulders lying about here and there; we do
not exspect to find heather growing on the stones, we encounter lichens instead.”
Ein Pflanzensoziologe wird selbstverstindlich bei der Aufnahme einer Wiese auf
eventuell herumliegenden Gesteinsblécken wachsende Flechten und Felspflanzen aus-
schalten, das gleiche muf} der Meeresékolo%e mit den eingesprengten Ielshodenasso-
ziationsfragmenten auf Sand- und Schlammboden tun; diese Sonderung echter Struk-
turbezirke und die Absonderung eingesprengter fremder Assoziationsfragmente ist eine
der wichtigsten Aufgaben okologischer Forschung, die leider bei der listenmafigen
Zusammenstellung von Bodengreiferfingen oft aufier acht gelassen wurde.

Diese Strukturteile konnen eine Schichtung im Biotop bilden. Es gibt aber noch
weitere Schichtungen (Strata), die nicht Strukturteile sind. In manchen Algen-
regionen z. B. finden wir #hnlich der reich entwickelten Vegetationsschichtung in
Wiildern iibereinander verschiedene Algenschichten, etwa GroBtange, darunter Busch-
algen, am Boden evtl. noch Krustenalgen (vgl. HorrManxn 1. c¢). Derartige Schich-
tungen unterscheiden sich von iibereinander liegenden Strukturbezirken dadurch, daB
sie nicht notwendig in ihrem Vorkommen aneinander gebunden sind, Buschalgen- und
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Krustenalgenformationen kommen auch isoliert vor. Die Frage nach der Bewertung
derartiger Schichten ist fiir die zoologische Meerestkologie ziemlich bedeutungslos, da
die tierische Besiedlung der Phytalbezirke des Meeres auffallend geringe Unter-
schiede zeigt.

In vielen Fiallen sind wir in der Lage, die #ufieren Faktoren (Salzgchalt, Tem-
peratur) anzugeben, die die Abweichungen im Bestand der Varianten einer Asso-
ziation hervorrufen. Fiir derartig erklarbare Varianten eignet sich am besten der
auf Beavcnamp 1914 zuriickgehende Begriff der ,,Modalitit** (bei Beauchamp ,.mode‘).
Ausgehend von dem artenreichsten Kerngebiet konnen dann um dieses ,,Brackwasser-
modalititen** und ,,Brandungsmodalititen’ gruppiert werden. Voraussetzung fiir die
Zurechnung der Modalitiiten zu einer Assoziation ist natiirlich, daB die Gemeinsam-
keit des Artenbestandes die Zusammenfassung dieser Siedlungen zu einer Assoziation
gestattet. (Allerdings wird es bei der oft subjektiven Abgrenzung der Assoziationen
und des Assoziationsbegriffes nicht selten eine Frage der Konvention sein, ob zwei
Siedlungen als Modalititen oder als verschiedene Assoziationen gewertet werden.)
Die bisherigen Untersuchungen haben er§eben, daB den entscheidendsten Einflul auf
die Artenzusammensetzung die Struktur (Facies) des Lebensraumes besitzt, im Benthal
also die Bodenart. Nebeneinander liegende Siedlungen verschiedener Bodenart zeigen
ganz tiefgreifend verschiedene Assoziationen, nicht nur in bezug auf den Arten-
bestand, sondern auch in den Lebensformtypen, wihrend voneinander entfernte und
unter verschiedenen Umweltfaktoren stehende Siedlungen gleicher Bodenart meist einen
betrichtlichen Bestand gemeinsamer Arten und gleiche Lebensformtypen aufweisen.
Die Gliederung der Assoziationen und ihre Zusammenfassung zu grél{eren Verbinden
mufl also in erster Linie von der Bodenart oder, aligemeiner gesagt, von der Struktur
des Lebensraumes ausgehen.

Die Ausdriicke Facies und Formation sind wegen der enormen Verschiedenheit in
ihrer Anwendung mdoglichst zu vermeiden.

SchlieBlich sei noch zusammenfassend auf die Komplikationen hingewiesen., die
sich fiir die zoologische Assoziationsforschung im Vergleich mit der botanischen aus der
Tatsache der freien Beweglichkeit der meisten Tiere ergeben. Wie bereits erwéhnt,
gehoren die meisten Tierarten nicht einem Biotop bzw. einer Assoziation an, sondern
durchlaufen einen Biotopeyclus. Eine typische Pllanzenassoziation zeigt zwar auch im
Laufe des Jahres ein sehr wechselndes Aussehen (Aspekt), aber dieses wird nur
durch die verschiedenen Vegetations- bzw. Bliihperiode der einzelnen Arten hervor-
gerufen, nicht durch einen Biotopwechsel. In tierischen Bioctnosen ist aber echter
Biotopwechsel weit verbreitet. Wir kennen in Sandgebieten einen Tag-Nachtwechsel
zahlreicher Arten (tagsiiber eingegraben im Sand, nachts auf oder iiber der Sand-
oberfliche), @hnlich verhalten sich viele Bewohner der Weichboden (nachts Aufstieg
ins Pelagial), weit verbreitet ist vertikaler Biotopwechsel in der Gezeitenregion, ein
horizontaler  im Laufe des Jahres (Sommer-Winteraufenthalt vieler Litoraltiere).
Diesem milieubedingten Biotopwechsel steht der noch weiterreichende entwicklungs-
bedingte Biotopwechsel gegeniiber mit seinem Larval- und Imaginalraum, dem Wech-
sel vieler Tiere von flachem zu tieferem Wasser im Laufe des Wachstums (zahlreiche
Litoralformen) und den weit ausgedehnten Laichwanderungen (Fische, Eriocheir
und wohl auch andere Malacostraken, z. B. Mpysideen, vielleicht auch Opistho-
branchier). Die biologischen Besonderheiten verteilen sich micht wahllos auf die ver-
schiedenen Biotope, sondern zeigen je nach den Lebensrdumen charakteristische
Haufigkeitsunterschiede, die eines genaueren Studiums wert sind. Aus diesem Biotop-
wechsel ergibt sich aber weiterhin, daBi fiir viele Tiere die Existenz zweier oder
mehrerer verschiedener Biotope in rédumlicher Nachbarschaft Notwendigkeit fiir ihr
Vorkommen ist, die Pflanzen sind im allgemeinen auf ein Biotop abgestimmt, die Tiere
oft auf die Existenz eines Biotopmosaiks in einem bestimmten Raum.

' Die Hauptregionen des Meeres I Als Hauptlebensraume werden seit
langem unterschieden 1. Das Pelagial — Region des freien Wassers,
2. das Benthal — die Bodenfliche des Wasserbeckens. Das Pelagial
besteht nur aus einem Medium (der Fliissigkeit), das Benthal liegt an
der Grenzfliche bzw. dem Durchdringungsraum zweier Medien, des
festen Substrats und des Wassers (vgl. Fig. 10). Der logischen Vollkom-
menheit gemaB miiBte noch als dritter Hauptlebensraum die Grenzregion
zwischen Wasser und Luft, also die Wasseroberfliche eingesetzt wer-
den. Diese Grenzregion ist biologisch natiirlich dem Benthal weit un-
terlegen, da es sich hier um nur eine Grenzflé che handelt, wahrend
das Benthal infolge der Durchdringung von Sediment und Wasser
meist eine Grenzschicht bildet, ferner erhélt das Benthal eine Fiille
von Nihrstoffen und Nahrung aus dem dariiberliegenden Pelagial, die
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Wasseroberfliche aber nur ein Minimum aus der dariiberliegenden
Luftschicht. Gleichwohl gibt es eine Anzahl von Organismen, deren
spezieller Lebensraum die Grenzfliche Wasser—Luft ist. Die Limno-
logen haben sie als Neuston und Pleuston (NAUMANN 1917) bezeichnet.
An Wassertieren besiedeln im Stufiwasser bekanntlich diese Zomne die
Cladocere Scapholeberis, der Ostrakode Notodromas, die Gyrinus-Arten
unter den Kifern, von . Lufttieren“ die Wasserwanzen Gerris, Velia,
Microvelia, Mesovelia, mehrere Collembolen (Swminthurides aquaticus,
Podura aquatica), sowie einige Spinnen. Auch im Meere wird diese
Zone, die man als Pleustal bezeichnen koénnte, von mehreren spezi-
fischen Tierarten besiedelt. Hierher gehoren zunédchst mehrere auf-
fallige ozeanische Formen, die groflen Siphonophoren Physalia und
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Fig. 10. Die Hauptregionen des Meeres nach Hesse 1923.

Velella mit ihren groflen Schwimmapparaten, der bei Velella sogar
ein Segel trdgt, die Schnecke Janthina mit ihrem schaumigen
SchwimmfloB, das auch die Eier der Schnecke tragt, sowie die Nackt-
schnecke Glaucus. Dieses marine Pleuston dringt in die Nord- und
Ostsee nicht ein, die genannten Arten werden auch nicht durch biolo-
gisch dhnliche ersetzt, so daB die Oberfliche im Gebiet keine spezi-
fischen Bewohner aufweist. Nur gelegentlich sammelt sich Noctiluca
in groBerer Zahl an der Oberfliche, oder im Watt treiben die Schnecken
der Gattung Hydrobia gelegentlich massenhaft an der Oberfliche. Erst
in Strandtiimpeln tauchen wieder derartige Organismen auf, die aber
vom SiiBwasser aus in diese Region vordringen (Gerris, Gyrinus!).
Erwidhnenswert ist hochstens, daB zeitweise das Rédertier Brachionus
plicatilis sich in Massen an der Oberfliche von Strandtiimpeln an-
heftet.

Neuerdings wurde die Bewuchszone Phytal als dritter Hauptlebens-
raum neben Pelagial und Benthal gestellt (REMANE 1933). Auf den
ersten Blick scheint die Abtrennung eines solchen Phytals vom Benthal
iiberfliissig, da ja die Bewuchszone dem Bodengrund zugehort. Maf-
gebend fiir diese Trennung waren folgende Tatsachen: Fiir die tie-
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rischen Organismen bildet der pflanzliche Bewuchs einen Lebensbezirk
fiir sich, das unter dem Bewuchs liegende Sediment enthielt artenmafBig
und nach Lebensformtypen eine vollig andere Fauna. Diese spezifische
Fauna des Bodens (Benthal) ist von der des Bewuchses (Phytals) in
seiner Verbreitung weitgehend unabhingig. Dieselbe Phytalfauna (etwa
zwischen Laminaria oder Fucus) kann sich iiber Fels-, Sand-, oder
Schlammboden befinden. Die Phytalfauna kann also konstant bleiben,
wiahrend die darunter befindliche Benthalfauna sich mit dem Substrat
vollkommen verdndert, umgekehrt kann bei gleicher Benthalfauna iiber
dieser eine Phytalfauna vorhanden sein oder fehlen. Die Unabhingig-
keit beider Faunen zwingt zu einer Sonderung als Hauptlebensrdume,
andernfalls konnen die tierischen Assoziationen des Meeresbodens nie-
mals klar gesondert werden. Schlieflich ist das Phytal zwar meist
raumlich an die Bodenschicht gebunden, es gibt auch treibende Pflan-
zenbestdnde, deren tierische Besiedlung durchaus der des Boden-
bewuchses gleicht. Im SiiBwasser gehoren hierher die Lemna- und
Ceratophyllum-Bestinde, im Meere der Sargassum-Tang. Schwim-
mende Algenpolster mit dichter tierischer Besiedlung (Gammarus, Ido-
tea, Praunus, Caprella, Syngnathus) enthilt auch meist das Kiisten-
gebiet des Meeres, es handelt sich um vom Sturm losgerissene Algen,
die lingere Zeit flottieren, dann aber stranden. Die tierischen Bewoh-
ner verlassen dabei meist vor oder bei der Strandung den Algenbusch
und suchen sich einen neuen auf und kénnen sich so lange Zeit in
diesem schwimmenden Phytal erhalten und z. T. wohl auch fort-
pflanzen. SchlieBlich tritt ein schwimmendes marines Phytal noch in
Gestalt von Algenpolstern (Cladophora marina) in Strandtimpeln auf.

In Einzelfdllen ergeben sich Schwierigkeiten in der Abgrenzung des
Phytals vom Benthal (ebenso auch zwischen Benthal und Pelagial).
Zunédchst mull hervorgehoben werden, dafl nicht jede pflanzliche Be-
siedlung Phytal ist, sondern nur Pflanzenbestdnde, die Lebens-
raume einer spezifischen tierischen Assoziation sind, d. h. alle groBen
bestandbildenden Pflanzengebiete, nicht aber eine zerstreute Diatomeen-
besiedlung einer Schlamm- oder Sandoberfliche. Schwieriger ist die
Abgrenzung gegen tierischen Aufwuchs. Auch festsitzende Tiere treten
ja Dbestandsbildend auf (siehe die Lophohelia-Banke, Mrytilus-Banke
u. a.). In diesen Féllen entscheidet die Art der Faunenbesiedlung. Die
Eucratea-Bestdnde z. B. enthalten eine verarmte Phytalfauna, gehoren
also zum Phytal. Eine Mischfauna aus Phytal- und Benthaltypen
zeigen die Mytilusbdnke.

| Die Zonierung der Lebensrdume |  [yperhalb der grofen Lebens-

raume sind es abgesehen vom Salzgehalt zwei Umweltfaktoren, die
starke Verschiedenheiten der biologischen Siedlung bedingen, das
Substrat und die Tiefenlage. Die Verschiedenheiten des Substrates sind
besonders im Benthal (Fels, Sand, Schlamm), weniger im Phytal von
Bedeutung, die Tiefenlage bedingt in allen Lebensbezirken eine auf-
fallende Zonierung, die am Meeresstrande bereits den ersten Okologen
aufgefallen ist. So wurde fiir diese mehr oder weniger leicht erkenn-
baren Zonen eine Terminologie geschaffen. Leider ergaben sich in der
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Anwendung der Termini bald zahlreiche Verschiedenheiten, die auch
heute noch keineswegs behoben sind (vgl. GISLEN 1930, LENz 1928).
Die Ursache fiir diese Unstimmigkeiten liegt in drei Tatsachen. 1. der
haufigen Existenz von Ubergangs- und Mischgebieten. 2. der regional
verschiedenen Lage physiognomisch und systematisch gleichartiger Ge-
biete (Laminarien-Zone in der Nordsee bis in den Gezeitengiirtel, in
der westliclten Ostsee in tieferen Gebieten) und 3. in der Verschieden-
heit der angewendeten Einteilungsprinzipien. Zur Grenzziehung wur-
den bald einfache Tiefenangaben, bald geomorphologische Daten (Ab-
fall des Kontinentalschelfs, Schorre), bald hydrographische Grenzen
(Hochwasser- oder Niedrigwasserlinie, Sprungschicht), bald biologische
Bezirke (Balanus-Zone, Fucus vesiculosus-Zone) verwertet. Zweifellos
ist fiir die Meeresforschung eine solche Grenzziehung besonders wert-
voll, die gleichzeitig fiir die verschiedenen Betrachtungen gilt, da sich
aus gleichartigen Grenzen von Umweltfaktoren und biologischen Sied-
lungen wichtige Schliisse ziehen lassen. Aber es hat keinen Zweck,
derartige Grenzen unter Vernachldssigung der tatsdchlichen natiir-
lichen Befunde gewaltsam zu konstituieren. Bei dem gegenwartigen
Zustand ist es daher fiir die Zoologie notwendig, erst einmal eine
zoologisch begriindete Einteilung durch Aufsuchen biologischer Gren-
zen oder Schwellen zu erstreben. Mit Recht schreibt EKMAN 1935: ., Die
natiirliche Grenze ist hier, wie in anderen &dhnlichen Fallen, das Ge-
biet des starksten Faunenwechsels. Die Ermittlung dieser Grenzen
ist natiirlich schwierig. Es gilt nicht nur, die Schwellen in vertikaler
Richtung zu ermitteln; da ja die Besiedlung auf Felsboden, Sand.
Weichboden usw. total verschieden ist, mufl auch die horizontale Gleich-
wertigkeit der in verschiedenen Bezirken (Fels, Sand) ermittelten
Grenzen festgestellt werden. SchlieBlich ergibt sich gerade fiir das Ge-
biet der Nord- und Ostsee noch die Aufgabe, die Parallelisierung in
diesen beiden durch Salzgehalt und Gezeitenausmall so verschiedenen
Meeresgebieten durchzufiihren. Es bedarf keiner Erwahnung, dafBl die
Klarung dieser Aufgaben noch weit von einem Abschlufl entfernt ist,
es werden daher doch noch die in der zoologischen Okologie allgemein
verbreiteten Zoneneinteilungen verwendet, deren weitgehend proviso-
rischer Charakter jedoch nicht vergessen werden darf. Derartige Zonen
sind das Litoral, Sublitoral, Profundal, Archibenthal, Abyssal. Von
diesen Zonen ist das Litoral in seiner Ausdehnung und Begriffsanwen-
dung so verschiedenartig, daB eine Unterteilung des Gebietes selbst in
einem provisorischen Zonensystem schon lange als notwendig erkannt
ist. (Geschichtliche Notizen iiber die Zoneneinteilung siehe bei GISLEN
1930, MURRAY und HJORT 1912, FLATTELY und WALTON 1922, eine
iibersichtliche Darstellung iiber die entsprechende Terminologie in der
Limnologie hat F. LENZ 1928 gegeben.)

1. Epilitoral. Nahern wir uns vom Landgebiet dem Meeres-
strand, so begegnet uns eine spezifische Meeresstrandfauna bereits in
cinem Gebiet, das oberhalb jeder Uberflutung liegt. Gleichwohl ist es
nicht vollig der Salzwassereinwirkung entzogen, da das im Brandungs-
cebiet fein zerstaubte Seewasser in Form feinster Tropfchen bis in
dieses Gebiet getragen wird. Die Fauna des Epilitorals ist eine typische
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Landfauna, sie besteht fast ausschlieBlich aus Arthropoden, besonders
Insekten.

2. Supralitoral Das Supralitoral steht bereits unter dem
EinfluBl des Seewassers, aber dieses dringt nicht im regelmiBigen Ge-
zeitenrhythmus, sondern bei gelegentlicher Uberflutung oder durch
Spritzwasser in das Gebiet ein. Zusammen mit dem Eulitoral ist das
Supralitoral das Gebiet groBter Milieugegensitze. Zoologisch ist das
Gebiet noch durch eine Fauna charakterisiert, die ganz iiberwiegend
aus Landtieren, speziell Arthropoden besteht. Die Tiere sind dem-
gemdB wihrend der Trockenlage aktiv, gegeniiber der Uberflutung
zeigen sie biologische Anpassungen, die das Uberstehen kurzfristiger
Uberﬂutungen ermoglichen. Vereinzelt dringen, besonders am Fels-
gestade, bereits Tierformen ein, die nur bei Wasserbedeckung aktiv
sind (einzelne Balaniden) oder amphibisch sind (Litorina neritoides).

3. Eulitoral. Das Gebiet der Gezeiten. Urspriinglich ist der
Name Litoral fiir diese Zone gepragt worden, spatere Autoren haben
aber in wechselndem Mafe die untere Grenze des Litorals ins eigent-
liche Meer verschoben (bis 30—40, ja bis 300—400 m Tiefe). Die Gren-
zen lassen sich nicht einfach durch die Mittel-Hochwasser und Mittel-
Niedrigwasserlinie festlegen, sondern umfassen die Lebensgemein-
schaften, die auf den periodischen Wechsel zwischen Trockenliegen und
Uberflutung eingestellt sind. Gegeniiber dem Supralitoral liegt die
Grenze bei der Umschlagsregion von einer vorwiegenden Wasserfauna
zu einer vorwiegenden Landfauna, eine Grenze, die meist deutlich er-
kennbar ist.

4. Sublitoral Mit dem Sublitoral beginnt das eigentliche Mee-
resgebiet, seine obere Grenze liegt in den Regionen, in denen gelegent-
liches Trockenfallen biologisch zerstorend wirkt. Gegen die tiefer lie-
genden Zonen sind die Grenzziehungen bisher weniger scharf. Im all-
gemeinen wird in der Meeresforschung die Zone hierzu gerechnet, die
Pflanzenbestinde tragt. Gemeint sind dabei wirkliche Bestinde im
Sinne eines Phytals, nicht Diatomeeniiberziige u. dergl. Nach GISLEN
ist wenigstens auf Felsboden der Umschlag von vorwiegend pflanzlicher
Besiedlung zu den Bestinden festsitzender Tiere recht deutlich. Schwie-
riger ist aber die Grenzziehung auf Sand- und WeichbGden. GISLEN
méchte hierfiir die untere Grenze der Zostera-Wiesen verwenden. Das
ist unmoglich, denn an vielen Stellen liegt auf kiesigem oder schalen-
reichem Boden unter der Zosteraregion eine Rotalgenregion, deren Be-
stinde durchaus denen des Sublitorals an Felskiisten gleichen, also
nicht aus dem Sublitoral ausgeschaltet werden diirfen. Da nun Sand-
und Weichboden fast stets auf eingelagerten Festkorpern (Steinen,
Schalen) eine Epibiose aus festsitzenden Algen und Tieren enthalt, 1aft
sich bei dieser in gleicher Weise die Umschlagsregion von vorwiegender
Pflanzenbesiedlung zum Gebiet der sedentiren Tiere feststellen und so die
Grenze des Sublitorals festlegen. Aber diese Grenze gilt nur fiir das
Phytal und die Epifauna, die sich im gleichen Areal befindliche Ben-
thalfauna des Sandes und Weichbodens zeigt nach unserer bisherigen
Kenntnis keine Grenze oder Schwelle an dieser Zone. Das ist leicht
verstindlich, die Pflanzensiedlung ist in erster Linie vom Licht ab-
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hédngig, der obengenannte Umschlag also durch die Lichtintensitiat be-
stimmt; das zeigt auch die Tatsache, daB sich in lichtarmen Spalten
oder Hohlen das Herrschaftsgebiet der sedentiren Tiere bis zum Euli-
toral erstrecken kann, so daBl das Sublitoral ausfiallt. Fiir die Tierwelt
des Sand- und Weichbodens ist die Lichtintensitit von untergeordneter
Bedeutung, hier sind die noch vorhandenen Wasserbewegungen, sowie
die im Vergleich mit den Tiefenzonen betrachtlichen Temperatur-
schwankungen von groBerer Bedeutung.

Ubrigens wird der Terminus Sublitoral in der Limnologie von man-
chen Autoren (THIENEMANN, WESENBERG-LUND) nicht fiir die Pflan-
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Fig. 11. Verschiedene Ausbildung der Regionen (Zonen) im Gebiet des Einflusses
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zenbestandszone, sondern fiir die nach unten anschliefende pflanzen-
bestandsfreie Zone verwendet.

5. Elitoral Diese Zone hat fiir die zoologische Okologie nur ge-
ringe Bedeutung. Seine untere Grenze wird meist mit dem Aufhoren
der autotrophen Mikroflora (Diatomeen) angesetzt, ist also botanisch
definiert (vgl. GISLEN). Sie liegt etwa bei 200—400 m Tiefe. GISLEN
vermutet, daB sich auch gewisse zoologische Umstellungen an dieser
Grenze befinden werden und mochte die reichen Schwamm-Assoziatio-
nen dieser Zone zuteilen.

6. Profundal Die Limnologie bezeichnet mit Profundal das ge-
samte typische pflanzenleere Tiefengebiet. Im Meere wird nur gele-
gentlich eine beschriankte Zone mit diesem Namen belegt, GISLEN ver-
steht darunter die in Fjorden und Stillwassergebieten unter dem Elito-
ral, aber in méBig tiefem Wasser liegenden Gebiete, deren Sedimente
vorwiegend aus abgestorbenen Pflanzenresten bestehen. Zoologische
Charakterisierung noch unklar.
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7. Archibenthal Mit dem Archibenthal beginnt die groSe um-
fangreiche Tiefenregion des Meeres. Da sie faunistisch sich ziemlich deut-
lich in eine obere und eine untere Tiefenfauna trennen 1Bt (vgl. EKMAN
1935), werden auch zwei Tiefenzonen unterschieden. Das Archibenthal
beherbergt die obere Tiefseefauna. Die fiir die Tiefseefauna charakteri-
stischen Milieuverhéltnisse — konstante tiefe Temperaturen, konstanter
Salzgehalt, Nahrung vorwiegend tierischer Herkunft — sind hier be-
reits vorhanden, das Sediment ist vorwiegend terrigener Herkunft.
Die obere Grenze fallt ungefahr mit dem Beginn des Abfalls der Kon-
tinentalsockel zusammen.

8. Abyssal Regionen der unteren Tiefseefauna, Boden vorwie-
gend mit planktogenen Sedimenten.

Die Tiefenlage und Entwicklungsbreite der einzelnen Zonen ist in
der offenen See und in stillen Buchten weitgehend verschieden. Das
zeigt das von GISLEN entworfene Diagramm (Fig. 11).

Substrat und Tiefenlage (Zonenlage) sind die beiden fiir die tie-
rische Besiedlung in erster Linie bestimmenden Faktoren. Die Ver-
schiedenartigkeit innerhalb dieser Faktoren ist im Tiefengebiet gering,
im Strandgebiet enorm. Wir finden also, wenn wir von der Tiefe zum
Strandgebiet vorschreiten, einen Ubergang von groBien einheitlichen
Coenosen zur mosaikartig in zahlreiche Coenosen aufgesplitterte Gebiete.

| Beziehung der Organismen zum Substrat. Sessile und vagile Tiere |

Die Meerestiere zeigen ja in der Féahigkeit der Ortshewegung eine
reiche Mannigfaltigkeit vom schnell schwimmenden Fisch oder Wal bis
zum festsitzenden, vollig unbeweglichen Schwamm. Zwischen die Ex-
treme vagil-sessil schalten sich eine Reihe biologischer Ubergangsfor-
men ein, die als hemisessil bezeichnet werden. Da diese Lebensform-
typen okologisch wichtig sind, seien sie hier kurz charakterisiert.

I. Sessile Tiere. Als Kennzeichen der sessilen Tiere werden
meist angefiihrt: Festheftung an das Substrat und Unfidhigkeit zu ak-
tiver Ortsbewegung. Beide Kriterien decken sich jedoch nicht vollig, da
es Tiere gibt, die unfihig zu aktiver Fortbewegung sind, ohne fest-
gewachsen zu sein. Hierher gehoren z. B. im Boden verwurzelte
(Rhizocrinus) oder feststeckende Arten (Virgularia), auf dem Sub-
strat oder in ihm festliegende Arten, wie z. B. manche Heliozoen,
Foraminiferen, Muscheln wie erwachsene Mya arenaria, Pholadiden
u. a. Hier ist als Hauptkriterium der Mangel an Fortbhewegung ge-
wahlt, so daB alle die erwdhnten Félle den sessilen Tieren eingereiht
werden. Es muB dabei ferner beriicksichtigt werden, dall wohl nie alle
Entwicklungsstadien ,,sessil sind, meist ist es nur das erwachsene Tier,
die Larven bzw. Jugendstadien sind dann freischwimmend, selten ist
ein Larvenstadium allein sessil (Comatula-Larve von Antedon), ferner
kann Bewegung innerhalb eines festen Rohrenbaues, den das Tier aber
nicht verlassen kann, nicht als Ortsbewegung gelten (manche Poly-
chaeten). Eine Schwierigkeit bei dieser umfassenden Definition der
Sessilitit entsteht dadurch, da man bewegungsunfihige pelagische
Tiere wie z. B. Radiolarien z. T. (vgl. S. 208), Foraminiferen, Polypen
wie Margelopsis als sessil bezeichnen miifite. Besser wire daher die
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Bezeichnung ,,akinetische Tiere“, doch erscheint eine Anderung des ein-
gebiirgerten Ausdrucks ,sessil“ untunlich, daher werden hier nur die
genannten Plankter als akinetisch bezeichnet (vgl. auch HENSCHEL
1939). ;

a) Fixosessile Tiere. An das Substrat festgeheftet, indem
Teile der Tiere mit diesem fest verbunden erscheinen. Derartige fixo-
sessile Tiere sind fiir den Lebensraum des Meeres besonders charak-
teristisch, da sie im Siifiwasser nur in ganz beschrinktem MafBe auf-
treten. Wihrend im Siibwasser die sessile Makrofauna bei uns nur
durch wenige Vertreter der Porifera und Bryozoa vertreten ist und
lediglich die Mikrofauna eine groBere Anzahl sessiler Tiere aufweist
(unter den Ciliaten die Vorticelliden, speziell die Cothurnia-Arten, und
Acineten, unter den Metazoen lediglich Rotatorien wie die Flosculariacea
und Collothecacea z. T.), sind im Meere die artenreichen Gruppen wie
die Porifera, Hydrozoa, Anthozoa, Kamptozoa, Bryozoa, Brachiopoda,
Cirripedia ganz oder iiberwiegend sessil, auBerdem stellen die Poly-
chaeten zahlreiche, die Echinodermen und Muscheln einige Arten.
Insgesamt diirfte die Artenzahl sessiler Tiere im Meere ca. H0mal so
grofl sein als im Siifwasser. Eine Erklarung fiir diesen eigenartigen
Unterschied konnen wir noch nicht geben. Man konnte daran denken,
dafBl die Pflanzen, auf denen ja ein wesentlicher Teil der sessilen Tiere
lebt, im Meere z. T. ausdauernder sind und manche Arten wenigstens
in einzelnen Teilen jahrelang ausdauern und so einen lange Zeit kon-
stanten Lebensraum bieten, wahrend die pflanzlichen Teile im SiB-
wasser einem raschen Verfall unterliegen und daher nur kurzlebige und
mit Dauerstadien ausgeristete Arten, wie es ja Protozoen, Radertiere
und die Bryozoen z. T. sind, beherbergen konnen (ausdauernde Teile
finden sich ja nur im Boden, z. B. Rhizome von Nymphaeaceen oder
im Eulitoral, z. B. Schilfstengel.) Gegen diese Erklirung spricht aber
1. die Tatsache, daB SiiBwasserpflanzen, die ins Brackwasser vor-
dringen (z. B. Potamogeton), dort sofort mit sessilen Tieren bedeckt
sein konnen (Cordylophora, Membranipora crustulenta), 2. dali die Be-
siedlung des Felsbodens, der ja gleichfalls ein Substrat fiir sessile
Tiere darstellt, diesen Unterschied zwischen Meer und SiiBwasser in
noch scharferer Art zeigt. Wir miissen also vorldufig die viel inten-
sivere Besiedlung des Meeres durch sessile Arten als Tatsache hin-
nchmen, ohne eine Erklarung geben zu konnen.

Die sessilen Tiere treten im Meer in zahlreichen Wuchsformen auf, die Gisuex
1930 klassifiziert hat. (Die Einteilung ist fiir Pflanzen und Tiere gemeinsam auf-
gestellt, auch fiir die nicht sessilen, und gibt ein erstes Mittel fiir habituelle Cha-
rakterisierung.) Hier seien die fiir uns wichtigen Gruppen angefiihrt.

I. Crustida. 1. Eucrustida. Inkrustierende Arten, die flach das Substrat
iiberwachsen. Hierher gehoren viele Porifera, Bryozoen (Membranipora, Alcyoni-
dium polyoum, Cribrilina u. a.), Tunicaten, wie Botryllus*), Didemnum, Hydrozoen,
wie Hydractinia. GistEN zihit hierher nicht nur die genannten koloniebildenden
Tiere, sondern auch solitire, flach dem Substrat aufliegende Arten, wie die Muschel
Anomia, den Brachiopoden Crania und, was bedenklicher erscheint, die Polychaeten
Spirorbis und Thelepus. — 2. Torida. Klumpenférmige Arten. Schwimme wie My-
cale, Geodia, massive Korallen, Sabellaria unter den Polychaeten, Sydnium unter den
Tunikaten (hier nennt GisteN auch Botryllus). — 3. Mammida. Warzenformig.
Balaniden. — 4. Digitida. Fingerformige Wuchsform. Einige Schwamme (Sycon,
Euplectella), Monascidien (Ciona u. a.). A

*) Wird von GrstEN zu den Torida gestellt.
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II. Corallida. Stiel- bis baumférmig. Skelett mehr oder weniger entwickelt.
A. Skelett entwickelt, meist Innenskelett. — 1. Dendrida. Baum- oder strauchférmig.
Schwimme (Awinella), Hydrocorallina, Anthozoen (Lophohelia, Madrepora, Steno-
gorgia, Alcyonium, Isis), Bryozoa (Hornera, Smittia). — 2. Phyllida. Blattformig,
Schwimme (Phakellia), Anthozoen (Rhipidogorgia), Bryozoen (Lepralia foliosa,
Flustra). — 3. Umbraculida. Schirmformig. Schwimme (7Tragosia), einige Korallen.
— Feder-Form. Pennatula, Funiculina. — 5. Ruten-Form. Veretillum.

B. Chitinoses Aullenskelett. Schlanke und zarte Formen. 1. Baum- oder Strauch-
form. Viele Hydroiden (Eudendrium, Laomedea loveni u. a.), manche Bryozoen
(Bucratea loricata). — 2. Federformig. Plumularia, Sertularia. Hier miiite noch
die Gruppe stolonial kriechender Formen angefiigt werden, die keine buschférmigen
Teile, sondern nur meist kurze Einzeltiere oder sich nicht frei erhebende Tiergruppen
tragen. Derartige mit diinnen Achsen kriechende sessile Tiere finden wir unter den
Hydroiden (Grammaria serpens, Calycella, Laomedea johnstoni u. a.) als auch unter
den Bryozoen (Bowerbankia, Valkeria u. a.) und Kamptozoa (Pedicellina). Sie be-
siedeln vorwiegend Pflanzen oder kriechen an anderen sessilen Arten empor (Caly-
cella). Weiterhin wire die rasenartige Wuchsform hervorzuheben (Hydroidpolypen,
wie Clava, Bryozoen, wie Triticella).

Die Gruppe III enthidlt nur Pflanzen. IV. Radiida. Strahlen-Form. Actinien,
Fungiden, Crinoiden, Sabelliden. V. Valvida. Zweiklappenform. Muscheln (La-
mellibranchiata) und Brachiopoda. Die iibrigen Klassen enthalten vagile Tiere und
sind noch unbefriedigend. .

So ,,oberflichlich™ eine derartige Gruppierung zuniichst erscheint, so ist sie doch
fiir eine habituelle Charakterisierung von Coenosen ebenso wichtig wie die Begriffe
..Baum, Strauch, Liane* fiir die Vegetationskunde.

Die Verbindung der fixosessilen Tiere mit dem Substrat erfolgt
fast stets durch das AuBenskelett der Tiere. Bei den Hydrozoen durch
das chitinige Periderm, selbst bei dem Scyphopolypen wird zunachst
eine Chitinhaftplatte gebildet, bei den Tunicaten mit dem Mantel, den
Balaniden mit der Kalkschale, den meisten Muscheln mit einer Schalen-
seite, auch Protozoen wie Foraminiferen, Folliculina usw. Nur selten,
z. B. bei der an der Grenze von fixosessil und vagil (hemisessil) ste-
henden Mytilus durch spezifische Haftsekrete (Byssusfaden). Die erste
Fixierung der freischwimmenden Jugendstadien erfolgt jedoch fast
stets durch besondere Haftsekrete (Balaniden, Tunikaten), auch die
spiater mit der Schalenfliche angewachsenen Muscheln heften sich zu-
nichst durch Byssussekret an (Anomia), auch die Bryozoen machen
hiervon keine Ausnahme, die Bezeichnung des larvalen Haftorgans als
Saugnapf ist unzutreffend (vgl. Teil VII¢, S. 36).

Die Festhaftung erfolgt bei auffallend zahlreichen Gruppen mit der
oralen Seite, z. T. mit dem Larvalmund selbst (Porifera, Tjalfjella,
Cirripedia, Tunicata, Kamptozoa u. a.).-

Die strukturellen Sondercharaktere der fixosessilen Tiere sind
mehrfach behandelt (LANG 1888, HESSE 1924), so daB sie hier nur
stichwortartig erwahnt werden: Riickbildung der Lokomotionsorgane,
der Sinnesorgane (speziell Lichtsinnesorgane) Vereinfachung des Ner-
vensystems (Tunicata, Bryozoa), Neigung zu Radidrsymmetrie speziell
des Vorderendes, hédufige Bildung von Endo- und Exoskeletten, bei
Rohrenskeletten Aufbau eines VerschluBapparates fiir die vordere
Rohrenoffnung aus radiaren Falten (Hydrozoen wie Campanulina,
ctenostome Bryozoen) oder in ¥orm eines echten Deckels (Operculum
der Bryozoa, Serpulida, Sertulariden u. a.), Verlagerung von Mund und
After (wenn vorhanden) an die freie Seite (Crinoidea, Tunicata, Bryo-
zoa, Kamptozoa) oder Ausbildung einer driisigen Wimperrinne am
Korper, die den Kot nach dem freien Ende fiihrt (Serpulidae, Sabelli-
dae), haufiges Auftreten von Koloniebildung (Hydrozoa, Anthozoa,
Bryozoa, Kamptozoa, Tunicata) oder kolonialen Konglomeraten (Poly-

Grimpe & Wagler, Tierwelt der Nord- und Ostsee I.a4
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chaeten wie Sabellaria, Filigrana, Chaetopterus), bei rohrenbauenden
Formen oft Beschrankung von Respirations- und Exkretionsorganen
auf das Vorderende.

b) rhizosessile Tiere. Die fixosessilen Tiere sind in ihrem
Vorkommen an ein festes Substrat gebunden, sessile Tiere besiedeln
aber auch die Weichboden, z. B. die Schlammbéden der Tiefsee, sie
sind meist rhizosessil, d. h. sie sind im Untergrund durch ein wurzel-
artiges Geflecht (die Crinoide Rhizocrinus, Cnidarier wie Corymorpha,
Ascidien wie Cremidocarpa rhizopus, der Brachiopode Chlidonophora)
oder durch divergierende Nadeln (manche Porifera) verankert oder
durch einen basalen Stiel in den Weichboden eingepfahlt (manche Pori-
fera, Pennatularien, unter den Anthozoen kann bei Nephthyiden der
Ankerstiel schraubig gedreht sein). Dieser okologische Typ der sessilen
Tiere bevorzugt, wie erwihnt, die Tiefsee bzw. das Kiistenabyssal, er
tritt daher in unserem Gebiet nur selten auf, ich nenne die Crinoide
Rhizocrinus, unter den Anthozoen fiihrt Anthomastus grandiflorus z. T.
diese Lebensweise (vgl. C. IITa 230). Die mit ihrem Stiel in den
‘Weichboden eingepfahlten Pennatularien, die auch im flachen Gebiet
vordringen, haben noch geringe Ortsbewegungsfahigkeit und stehen
an der Grenze zwischen rhizosessilen und hemisessilen Tieren.

¢c) Liberosessile Tiere. Die Tiere gehen keine feste Verbin-
dung mit dem Substrat ein, auch nicht durch eine Schale oder Rohre,
sie liegen also frei auf dem Substrat, ohne die Féahigkeit zu aktiver
Fortbewegung zu haben, sie sind also ,Lieger”. Hierher manche auf
der Oberfliche des Substrats liegende Foraminiferen, das wohl ebenso
lebende schalenférmige Bryozoon Selenaria (vgl. S. VII a 10), haufiger
treten derartige Formen im Substrat eingegraben auf (erwachsene
Mya arenaria, Bohrmuscheln).

II. Hemisessile Tiere. Hemisessil sind Tiere, die durch
eine Haftfliche, durch Spinn- und Klammerorgane, durch eine Wohn-
rohre oder eingegraben ins Substrat lingere Zeit an einen Ort gebunden
sind und in dieser Lage Nahrung aufnehmen, ohne diese vorher durch
Ortshewegung aufgesucht zu haben. Im Gegensatz zu den sessilen
Tieren haben die hemisessilen noch die Fihigkeit zu freier Fortbewe-
gung, betdtigen diese aber nur als Fluchtreaktion (hierher ist auch die
Entfernung aus ungiinstigen Milieuverhaltnissen wie Os-Mangel zu
rechnen) und z. T. in der Fortpflanzungsperiode beim Aufsuchen der
Geschlechter.

In der Art der Bindung an das Substrat finden sich Parallelen zu
den Typen der sessilen Tiere. Bindung durch eine verfestigte Rohre ist
sehr verbreitet (tubicole Arten), sowohl in Sand, wie in Schlamm und
an Pflanzen. Sie findet sich besonders bei Polychaeten, z. B. Terebelli-
den, Sabelliden. Spioniden u. a., Amphipoden, aber auch bei Cnida-
riern (Acaulis unter den Hydrozoen, Edwardsia, Peachia), Muscheln
(Solen) und in schwachem MaBe bei Echinodermen (Echinocardium).
Bei Ortswechsel verlassen die hemisessilen Réhrenbewohner ihre Réhre.
Festheftung durch ein Haftsekret ist bei Cnidariern (Protohydra, Hydra,
Lucernaridea, bei Réadertieren wie Testudinella, die sich wihrend des
Strudelns mit den Klebdriisen ihres FuBes festheften und bei dem
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Bryozoon Monobryozoon vorhanden. Auch die Aktinien mit ihrer Ful-
scheibe konnen hierher gerechnet werden. Eigenartig ist das bekannte
Verhalten der Vorticelliden, die normalerweise durch ihren Stiel fest
angewachsen sind, bei Ortsverinderung losen sie sich von ihrem Stiel
und bilden einen neuen Wimperkranz (die Vorticelliden sind also hemi-
sessil, nicht sessil!). Als neuer Typ der Festheftung kommt bei hemi-
sessilen Formen das Anklammern hinzu, wie wir es z. B. bei Caprel-
liden finden. Rhizohemisessile Tiere sind selten, hierher die fast ses-
silen Pennatularien, dagegen treten ,liberohemisessile“ Formen, also
einfache ,Lieger® in groBerer Zahl auf, hierher gehoren die Mehrzahl
der Muscheln, manche Amphipoden (Bathyporeia).

In den strukturellen Besonderheiten zeigen die hemisessilen Tiere,
besonders die tubicolen, starke Anniherung an die sessilen.

ITIT. Vagile Tiere. Auf die verschiedenen Bewegungsformen der
marinen vagilen Tiere kann hier nicht eingegangen werden. Erwéahnt
sei nur der Typ der ,haptischen® Tiere, da diese Haftorgane besitzen,
mit denen sie sich zeitweilig festheften, und so gewisse Ubereinstim-
mung mit hemisessilen Tieren zeigen. Wihrend aber diese bei der Nah-
rungsaufnahme sessil, nach Storung vagil sind, verhalten sich die hap-
tischen Tiere umgekehrt, sie sind bei der Nahrungssuche vagil, heften
sich aber nach Storung an die Unterlage fest (vgl. S. 54). Bei ihrer
Fortbewegung bleiben auffallend zahlreiche Wassertiere an ein festes
Substrat gebunden (reptovagile Tiere), wihrend andere sowohl auf dem
Substrat kriechen wie im Wasser freischwimmen kénnen (bivagile Tiere).

ﬁ)ie Fauna des BenthalsJ Die Fauna des Benthals weist regional
sehr starke Verschiedenheiten auf, viel stirkere als Pelagial und Phytal.
Ein genaueres Studium zeigt, daB diese Unterschiede in erster Linie
durch die Bodenbeschaffenheit bedingt sind, in zweiter Linie durch Tie-
fenlage und Salzgehalt. Die Region der Gezeiten bzw. der unregelméi-
Bigen Wasserbedeckung erhilt natiirlich eben durch diesen Wechsel der
Wasserbedeckung eine starke Sondernote. Die fiir die 6kologische Be-
trachtung wichtigsten Bodenarten sind Weichboden (Schlamm), Sand
und Felshoden.

Der Sandboden nimmt im Gebiet der Nord- und Ost-

see eine relativ grofere Fliche ein, als in den meisten anderen Meeren.
Es ist dies durch den Flachmeercharakter und die Geschichte bedingt;
das noch junge Meer arbeitet einen sandreichen Diluvialboden auf, die
Wasserbewegung entfernt dabei in vielen Regionen fast alle feineren
Partikel und verhindert gleichzeitig eine neue Sedimentation von Sink-
stoffen. Biologisch identisch mit dem Sandboden ist der Schill, Bruch-
schill, Schell). Er besteht aus stark zertriimmerten Schalenresten, be-
sonders von Mollusken und Echinodermen, die sich in bestimmten
Rinnen zur Bildung einer Bodenschicht anhdufen. Material und Ent-
stehung des Schills weicht also von dem des Sandes vollkommen ab,
gemeinsam ist beiden die Struktur (locker gehduftes kleines Festmate-
rial) und die wenigstens zeitweise intensive Wasserbewegung an der

I. a 4*
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Oberflaiche, und gerade diese Faktoren sind fiir die tierische Besied-
lung bestimmend.

Fir die tierische Besiedlung bietet der Sand drei Strukturbezirke:
1. die Oberfliche des Sandes, 2. das zwischen den einzelnen Sandkor-
nern bzw. Schillstiickchen befindliche wassererfiillte Liickensystem
(Porenwasser). Diese beiden Lebensrdume sind durch die Struktur des
Sandbodens bereits gegeben, sie konnen ohne Storung dieser Struktur
von den Tieren besiedelt werden. Da die Einzelteile des Sandes aber
verschiebbar sind, ist der Bau von Wohnraumen, Rohren und Géngen
durch die Tiere selbst moglich, diese bilden den 3. biologisch entstan-
denen Wohnbezirk im Meeressande. Die bei weitem grofite Artenzahl
enthalt das Liickensystem. Die diesen Raum besiedelnde Fauna sei als
Mesopsammon bezeichnet (= Fauna des Liickensystems REMANE
1933, interstitial fauna NICHOLIS 1935). Sie enthalt in der westlichen
Ostsee noch ca. 200 Arten, in der Nordsee ist die Zahl sicher noch
hoher. Die eigenartige Tierwelt dieses Raumes ist erst in neuerer Zeit
eingehend bearbeitet worden und hat zu zahlreichen iiberraschenden
Entdeckungen gefithrt. Das Mesopsammon enthélt unter den Protozoen
eine Reihe charakteristischer Foraminiferen (vgl. RHUMBLER 1938)
und Ciliaten (vgl. KAHL 1933), unter den Metazoen gehoren in diese
Kategorie eine Fiille eigenartiger Turbellarien (vgl. MEIXNER 1929, 1938),
unter ihnen iiberwiegen die Kalyptorhynchier und die Otoplaniden. Die
U. O. der Schizorhynchier ist mit mehreren Familien nahezu vollkommen
auf diesen Lebensraum beschrankt, desgleichen die Familie der Gnatho-
rhynchidae, Ethmorhynchidae u. a. Relativ zahlreich sind auch die
acolen Turbellarien. Unter den Gastrotrichen ist die Ordnung der Ma-
crodasyoidea auf das Liickensystem des Meeressandes beschrankt (Aus-
nahme 1 euryoke Art), von den Chaetonotoidae die Familie der Xeno-
trichulidae. Die Nematoden und Rotatorien stellen zwar eine Reihe
charakteristischer Arten, aber keine geschlossenen systematischen Grup-
pen. Unter den Anneliden sind die sog. Archianneliden mit Polygor-
dius, Protodrilus, Diurodrilus, Trilobodrilus, Nerillidium echte Bewoh-
ner des Liickensystems, die Polychaeten sind relativ wenig vertreten,
desgleichen die Oligochaeten (hier jedoch Michaelsena eine wichtige
Gattung). Die Nemertinen sind wenig zahlreich (Procephalothrix,
Arenonemertes). Sehr zahlreich sind die Copepoden vertreten, und zwar
mit einer Reihe charakteristischer Gattungen (Paramesochra, Evansula,
Psammastacus, Arenopontia, Remanea u. a.), in mittlerer Artenzahl
treten die Ostrakoden auf (typische Gattungen Psammocythere, Micro-
cythere, Microxestoleberis, Parapolycope). Alle iibrigen Tiergruppen
stellen hochstens vereinzelte, aber oft sehr abweichende Arten zu dieser
Fauna, die Cnidaria die Meduse Halammohydra, die Bryozoen die soli-
tare Art Monobryozoon, die Tardigraden die Gattungen Batillipes und
Actinarctus (SCHULZ 1935), die Gastropoden die Gattungen Philino-
glossa, Microhedyle (vgl. HERTLING 1930), sowie Caecum glabrum.

Entsprechend der Eigenart des Lebensraumes zeigen die Bewohner
der Sandliicken eine Reihe von strukturellen und biologischen Beson-
derheiten, die durch die Raumverhaltnisse und durch die haufige Um-
lagerung des Sandes bedingt sind. Eine notwendige Folge der engen
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Raumverhaltnisse ist die auffallend geringe KorpergroBe der Bewoh-
ner. Viele Metazoengruppen erreichen in ihren mesopsammen Vertre-
tern die geringsten GroBenwerte, so die Medusen (Halammohydra),
Anneliden (Diurodrilus, Nerillidium), Nemertinen (Arenonemertes)
usw. Auch ein Vergleich der Durchschnittswerte gleicher Tiergruppen
in verschiedenen Lebensrdumen ergibt fiir die Sandbewohner einen be-
sonders niedrigen Wert (Zahlenangaben bei REMANE 1933, KUNZ 1935).
So fand KUNZz fiir die stenoken Copepoden der Kieler Bucht folgende
Durchschnittslangen: Sandbewohner 0,51 mm, Weichboden 0,83 mm,
Phytal 0.73 mm, Pelagial 1,39 mm. Die von NICHOLLS 1935 beschrie-
benen Sandcopepoden ergeben sogar nur eine Durchschnittslinge von
0.41 mm. Die Durchschnittslinge der von KLIE bearbeiteten Ostra-
koden des Mesopsammon betragt nur 3,2 mm (Variationsbreite 0,25
bis 4,5 mm). Die Durchschnittswerte sind natiirlich innerhalb der
Sandformationen je nach der Korngrofie des Sandes verschieden. So
beherbergt z. B. der Bruchschill bei Helgoland und auch der grobe
Amphioxussand viel groflere mesopsamme Arten als die Mittelsande der
Kieler Bucht; in dem gréberen Sande der Otoplanenzone der Kieler
Bucht liegt die Durchschnittslange des Mesopsammons wieder hoher.

Nach den ersten Untersuchungen schienen unter der Fauna des
Liickensystems wie iiberhaupt in der Sandfauna sessile Arten voll-
kommen zu fehlen (REMANE 1933). Als plausibler Grund hierfiir er-
gab sich die haufige Umlagerung der oberen Sandschichten im natiir-
lichen Lebensraum, die mit echt sessiler Lebensweise schwer vereinbar
ist. Inzwischen wurde aber in den groBporigen Gebieten des Schills
und des Amphioxus-Sandes bei Helgoland eine sessile Fauna des Meso-
psammon gefunden, die allerdings nur aus Foraminiferen besteht
(RHUMBLER 1938). Die Arten zeigen eigenartige Anpassungserschei-
nungen an das Biotop des Rollsandes, wie RHUMBLER gezeigt hat. Es
handelt sich meist um sehr kleine, flache uhrschalenartige Formen, die
der Oberfliche der Sandkiérner angeschmiegt sind, ohne mit ihren Sei-
tenrandern iiber das Sandkorn hervorzuragen. Die Schalen sind an
dem Sandkorn mit einer plastischen Puffersubstanz festgeheftet. die
seitlich die Schalen iiberragt, aber sie auch unterlagert, gelegentlich
sogar umhiillt, so daB sie bei auftreffenden StoBlen wie ein Schutz-
kissen wirkt. Die Schale ist wenig oder gar nicht verkalkt, sie zeigt
bei manchen Arten eigenartige Randversteifungen. Zu diesen gepuf-
ferten Arten der Sandfauna gehoren z. B. Earlmyersia, Remaneica, Tro-
chamina squamata (mehrere Formen), T. plana, T. ochracea, Spirilli-
noides circumcinctus, Causia injudicata u. a.

Hemisessile Arten fehlen im Mesopsammon nahezu vollkommen.
Der stark euryoke Polychaet Fabricia sabella ist zwar gelegentlich im
Mesopsammon anzutreffen, doch gehort er biologisch zu den réhren-
bewohnenden Arten. Am ehesten konnte hierher das Bryozoon Mono-
bryozoon ambulans (Fig. 13) gerechnet werden, das sich aber bei der
Nahrungsaufnahme anscheinend an der Oberflaiche des Sandes aufhalt
und dann durch die mit seinen Haftfortsitzen fest verbundenen Sand-
korner zu den rohrenbauenden Arten iiberleitet.
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Unter den vagilen Arten treten die haptischen Tiere im Liicken-
system des Sandes auffallend hervor. Die ganz auBergewdhnliche
Fahigkeit vieler Tiere, sich bei Beunruhigung an die Sandkorner fest-
zuheften, fillt ja jedem Beobachter der Mikrofauna des Sandes zuerst
auf. Die Festheftung erfolgt ganz vorwiegend durch Klebdriisen, ist
also ein Festkleben. Héaufig sind die Driisenporen auf Papillen (Haft-
papillen) oder auf stirker kutikularisierten Roéhren (Haftrohrchen)
gelegen. Derartige Haftorgane (Fig. 12) finden wir bei dem Tardigraden
Batillipes, den Gastrotrichen und Rotatorien des Sandes, den Archi-
anneliden Diurodrilus, bei Otoplaniden und Ciceriniden unter den Tur-
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Fig. 12. Ausbildung von Haftapparaten bei verschiedenen Tieren des Mesopsammon.

Von links nach rechts: Turbanella cornuta (Gastrotrich); Thaumastoderma heideri

((JGastrotrich); Batillipes mirus (Tardigrad); Diurodrilus minimus (Archiannelid);

icerina remanei (Turbellar, Eukalyptorhynchier); Rhinepera remanci (Turbellar,

Schizorhynchier). — hg Haftgiirtel; kh hintere Haftrohrchen; hp Kriinze von Haft-

papillen; hz zehenartige Haftorgane; sh seitliche Haftréhrchen; wvh vordere Haft-
rohrchen. — Nach REMANE 1933.

bellarien (vgl. MEIXNER S. IV, 6 b 134), Rhabdogaster unter den Nema-
toden. Oft stehen mehrere Haftrohren auf besonderen Fort-
sidtzen, besonders am Hinterende. Verbreitet sind ferner Haft-
flichen. Auch hier wird die Anheftung durch Driisensekrete
bewirkt, die Driisen bedecken aber ganze Flachen, besonders
oft das Hinterende (viele Turbellaria, z. B. Gastropharynx, Haplo-
pharynx, Adenorhynchus, viele Xalyptorhynchier, vgl. MEIXNER
S. IV b), bisweilen aber die gesamte Korperoberfliche (Coelogyno-
pora gigas, Protodrilus chaetifer, Pr. symbioticus u. a.). Zwischen den
Haftpapillen und den Haftfeldern stehen als Zwischentyp giirtelartig
angeordnete Driisenflecken, wie sie manchen Turbellarien (vgl. S. IV b
135) und dem Hinterende von Polygordius zukommen. In ihrer Wir-
kung entsprechen den Klebdriisen die zahlreichen iiber den ganzen
Korper verteilten Glutinanten der Meduse Halammohydra, deren Haft-
fiahigkeit sehr stark ist, und die austretende Leibeshohlenfliissigkeit, die
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offenbar bei dem Oligochaeten Friedericia bulbosa die Festheftung
bewirkt.

Eine Reihe von Sandbewohnern heften sich durch Krallen oder
Klammerhaken an die Sandkérner an. IThre Zahl ist aber viel geringer
als die der vorigen Gruppe. Zu ihnen gehoren die Halacariden, die mit
mehreren charakteristischen Arten das Mesopsammon bewohnen (z. B.
Halacarus anomalus. Actacarus pygmaeus, vgl. E. SCHULZ 1937 b), der

~
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F 13. Das emzellebende Br{ozoon Monobryozoon ambulans.
Haftiortsatze, Knospe; Sk Sandkorner. — Nach REMANE.

Tardigrade Actinarctus doryphorus (E. SCHULZ 1935), sowie der Poly-
chaet Hesionides arenarius (FRIEDRICH 1936) (Klammerborsten).

Im Gegensatz zu den lotischen Felsregionen des Meeresstrandes und
StiBwassers (Sturzbiche) fehlen muskulose Haftscheiben und Saug-
napfe den Sandbewohnern durchaus. Fiir derartige Organe ist die Exi-
stenz einer festeren, groBeren Bodenfliche Voraussetzung, diese Bedin-
gung erfiilit der Sandboden nicht.

Fiir die Mikrofauna des Meeressandes ist aber nicht nur die Art der
Haftorgane, sondern auch ihre hohe Zahl am Einzeltier und ihre Ver-
teilung am Korper charakteristisch. Das zeigt folgende Tabelle, die die
Zahl der Haftorgane der Tierarten des Sandes und des Phytals nach
Befunden in der Kieler Bucht bringt (nach REMANE 1933).
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Arten mit 1 | 2 |8-10|10-40| 40-200 Hait-
organen

a) absolute Zahlen

Band s o 28 (3 B3 - S0 16

Phytal . . . .| 16 | 28° | — | 2 b
b) prozentual e }

Sand . . . . . |27.8%|81,1%)| 7.8% |15,5% = 17,8%

Phytal . . . . |3889%|62 9% — | 45% ks

Derartige Formen wie Turbanella, Batillipes, die dicht mit Haft-
rohrchen besetzt sind, gehoren zu den charakteristischen Formen der
Sandfauna (Fig. 12). Am regelmalligsten ist das Hinterende des Kor-
pers mit Haftorganen besetzt, bei mehreren erstrecken sich die Kleb-
organe jedoch auf die Korperseiten und z. T. auf das Vorderende
(Macrodasyoidea, viele Otoplaninae), weiterhin auf die Riickenfliche
(viele Macrodasyoidae) oder es entstehen den Korper in verschiedener
Hohe umgiirtende Haftringe (Cicerinidae, Diascorhynchidae, vgl.
MEIXNER IV Db). Das Extrem bildet die totale Haftfahigkeit fast der
ganzen Korperoberfliche wie sie bei manchen Anneliden (Profodrilus-
Arten, Trilobodrilus, Praegeria remota), Turbellarien (Coelogynopora
gigas, der Meduse Halammohydra erreicht wird. Diese weite Ausdeh-
nung der Haftfahigkeit tiber die Korperoberfliche laBt sich mit den
Gegebenheiten des Lebensraumes leicht in Einklang bringen, im
Liickensystem des Sandes gewinnt der Korper der Tiere an vielen
Stellen Kontakt mit dem festen Substrat, und bietet so die Maoglichkeit
zum Festheften. Obwohl die haptischen Tiere im Mesopsammon ganz
auffallig hervortreten, fehlen echt vagile Tiere ohne Haftvermogen
keineswegs, wir finden derartige Arten besonders unter den Copepoden
und Ostracoden, ferner unter den Cumaceen.

Die Korperform der Bewohner der Sandliicken zeigt auf den ersten
Blick starke Verschiedenheiten, selbst innerhalb enger Gruppen. So
finden wir unter den lithophoren Turbellarien neben breiten, blatt-
formigen Arten wie Ofoplana foliacea schmal fadenférmige Arten
(Coelogynopora tenwis, vgl. MEIXNER IV b), unter den Gastrotrichen
blattformige Arten (Diplodasys minor) und nahezu fadenformige Arten
(Urodasys, Lepidodasys), ich verweise ferner auf die Formunterschiede
zwischen den breiten Tardigraden (Batillipes, Actinarctus) und den
Nematoden. Eine nahere Betrachtung enthiillt jedoch eine enge Korre-
lation zwischen der absoluten Grofle und der Korperform, breite For-
men finden sich nur hei den absolut kleinen Arten, wihrend alle groBen
gich in mehr oder weniger starkem Mafle der Fadenform nahern. Diese
Korrelation zeigt die folgende Tabelle, die auf Grund von Befunden in
der Kieler Bucht aufgestellt wurde (REMANE 1933).

Turbellarien: Kérpeginge (al&golut) 0,1-1 mm 1,1-3 mm > 3 mm
reite x 1 - <
Index 7 Ty (Mittelw.) 21 17,8 3,7
Nematoden: Karperlinge 0,1-lmm 1,1-3mm > 3 mm
Index 11,8 11 3.0

Gastrotrichen: Korperlinge 0,07-0,2 mm 0,2-0,5 mm 0,5-1mm 1 > mm
Index 27,9 19,8 10,2 3,6
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Man vergleiche ferner innerhalb der Archianneliden die relativ breiten,
aber absolut kleinen Arten von Diurodrilus und Nerillidium mit den
schmalen, aber groflen Arten von Protodrilus und Polygordius. Diese
Korrelation zwischen GroBe und Korperform ist im Sand viel enger und
auffalliger als in anderen Lebensrdumen, eine Erklirung geben auch
hier ohne weiteres die Raumverhiltnisse. Das Liickensystem setzt der
Breite der Tiere eine bestimmte feste Grenze, der Léingenentwicklung
dagegen nicht! GroBere Tiere konnen die GroBe also nur durch Er-
hohung der Léange erzielen. Mit dieser Erklirung stimmt auch iiber-
ein, dafl sich in anderen Lebensraumen mit Liickensystemen (Erd-
boden! vgl. Protodrilus und Geophilus) dahnliche Erscheinungen finden,
und dafl in den weiten Liickenrdumen des Schills die Durchschnitts-
breite der Tiere hoher liegt und sich breitere Formen bei hoherer ab-
soluter Lange finden (Otoplana foliacea MEIXNER!) als in den engen
Liickenraumen des Mittelsandes. Aus diesen Beziehungen heraus wird
es auch verstandlich, dall viele Tiergruppen gerade den Meeressand mit
fadenformigen Arten besiedeln, ich nenne die Archianneliden mit
Polygordius und Protodrilus, die Oligochaeten mit der extrem
schlanken Michaelsena, die Turbellarien mit Coelogynopora, Nemato-
plana u. a., die Nemertinen mit Procephalothrixz, die Ciliaten mit
Trachelocerca. Sehr auffallig ist auch die Herausbildung schlanker,
fast wurmformiger Typen bei den Copepoden, wo sie von den ver-
schiedensten Familien im Sande ausgebildet wird. DaBl Korperfortsitze
und -anhange im Mesopsammon viel geringer und seltener sind als etwa
im Pelagial oder Phytal, bedarf nach dem Gesagten wohl kaum der Er-
wahnung. '

Die Bewegungsarten der Sandliickenfauna zeigt ahnliche Eigenarten
wie die Korperform, die auch mit dieser in Zusammenhang stehen.
Zunachst fallt die fast vollige Substratgebundenheit der Bewegungs-
arten auf. Fast alle Tiere des Mesopsammon konnen sich nur auf oder
zwischen den Sandkérnern bewegen. Die Féahigkeit, frei im Wasser zu
schwimmen, fehlt der tiberwiegenden Mehrzahl der Arten (bei einigen
Turbellarien, z. B. Cheliplanilla, Pseudopolycystis und einigen Cope-
poden vorhanden). Das ist um so erstaunlicher, als die Bewegungs-
typen, die bei der Sandfauna vorherrschen (Wimperbewegung und
Schlangelbewegung), durchaus ein Freischwimmen gestatten. Die Fort-
bewegung durch Cilien steht durchaus im Vordergrund, nach Beobach-
tungen in der Kieler Bucht betrug sogar unter den Metazoen der Anteil
der Arten mit Wimperbewegung 63.5% der Gesamtfauna des Sandliicken-
systems. Da die Turbellarien keineswegs iiberall in so grofler Arten-
zahl auftreten wie in den Mittelsanden der Kieler Bucht, diirfte in
anderen Regionen (z. B. Amphioxussand bei Helgoland) dieser Pro-
zentsatz geringer sein, gleichwohl bleibt auch bei Beriicksichtigung
dieser regionalen Verschiedenheiten die Tatsache bestehen, daBl die
Wimperorganismen im Biotop Sand in hoherem Prozentsatz auftreten
als in anderen Biotopen des Benthal und Phytal. Es handelt sich da-
bei, wie bereits oben erwahnt, um eine Wimperbewegung, die den
engsten Kontakt mit einem Substrat wahrt, also um ein ,,Wimper-
kriechen“ bzw. ein ..auf den Wimpern laufen*. Viele Arten, besonders
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kleinere, kriechen dabei stets auf der Oberfliche der einzelnen Sand-
korner, dieser die Ventralfliche zukehrend. Dies macht es verstindlich,
daB in vielen Fillen die Bewimperung auf die Ventralfliche des Kor-
pers beschriankt ist, nicht nur bei Gastrotrichen, fiir die dieses ja all-
cemein gilt, sondern auch bei Turbellarien (Otoplanen). In manchen
Fallen haben sich auch bei Metazoen dus den Wimpern durch Ver-
wachsung stiarkere Cirren gebildet, Cirren, wie sie ja an den hypo-
trichen Ciliaten allgemein bekannt sind und die wie bei diesen als
kleine Laufextremitdten wirken. Derartige Cirren finden sich z. B. bei
den Gastrotrichen der Gattung Xenofrichula und bei dem Archianneliden
Diurodrilus, die beide bei ihrer Forthewegung eine auffallend hohe Ge-
schwindigkeit erreichen. Der hohe Prozentsatz der Wimperorganismen
im Biotop Sand wird iibrigens nicht nur dadurch erreicht, daB Orga-
nismen, zu dessen normalem Bauplan ein Cilienbesatz gehort (Turbel-
larien, Rotatorien, Gastrotrichen, Ciliaten) im Sand besonders arten-
reich sind; wir finden vielmehr, daf Tiergruppen mit normalerweise
anderen Bewegungsarten bei Besiedelung des Sandliickensystems zu
Wimperbewegung tibergehen, hierher gehort die Meduse Halammo-
hydra, die Anneliden Protodrilus, Nerilla, Nerillidium, Diurodrilus,
Trilobodrilus.

Ein zweiter auffallender Bewegungstyp der Tiere des Mesopsam-
mon ist das Stemm-Schlingeln, eine Schlingelbewegung, die wiederum
allerengste Bindung an das feste Substrat zeigt, da fiir sie Anstem-
men des Korpers an mindestens zwei gegeniiberliegenden Korperseiten
an feste Gegenstdnde charakteristisch ist. Das typische Bild des Stemm-
schldngelns zeigen ja die Bodennematoden, die sich auf diese Weise
nicht nur im Sand, sondern auch in anderen Liickensystemen des Bo-
dens oder Phytals forthewegen. Wichtig fiir die Sandfauna ist aber,
daB mehrere andere Tiergruppen in diesem Biotop zum Stemmschlan-
geln iibergegangen sind, unter den Archianneliden Polygordius, unter
den Oligochaeten Michaelsena (vgl. KNOLLNER), unter den Nemer-
tinen Prostomatella (vgl. FRIEDRICH 1935), unter den Gastrotrichen
niahert sich Lepidodasys, unter den Turbellarien manche groBen Schi-
zorhynchier dieser Bewegungsform. Ihr nédhert sich auch die Bewe-
gung der schlanken Copepoden der Sandliickenfauna. Sie verfiigen zwar
iiber ventrale Ruderextremititen, die bei der Bewegung tétig sind und
dabei wohl meist gegen Sandkorner gestemmt werden, aber auch die
Riickenfliche wird bei der Fortbewegung angestemmt und so kommt
eine von Extremitdaten unterstiitzte dorsoventrale Schldngelbewegung
zustande. Im freien Wasser konnen sich viele dieser Arten nur iiber-
aus unbeholfen und ungerichtet fortbewegen.

Alle iibrigen Fortbewegungsarten spielen im Mesopsammon nur
eine prozentual sehr geringe Rolle. Die Organismen, die sich mit
Krallen oder Klammerhaken an die Sandkorner anheften, zeigen eine
Schreit- bzw. Kletterbewegung. Hierher gehtren die Halacariden und
die Ostrakoden (exkl. Polycopidae), wohl auch der Tardigrade Acti-
narctus und der sich dhnlich wie ein Tausendfiifler fortbewegende Po-
lychaet Hesionides arenarius. Alle diese Arten konnen gleichfalls nicht
frei schwimmen. Strukturell sind diese Arten ebenso wie die direkt an
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der Oberfliche der Sandkorner entlangkriechenden Wimperorganismen
ventral abgeplattet. Dies ist besonders bei manchen Ostrakoden auf-
fallig (Microcythere, Microxestoleberis), deren Schalen durch diese
ventrale Abplattung ein eigenartiges Aussehen gewinnen, die Milbe
Halacarus anomalus ist sogar ventral konkav. Einige wenige Arten haben
auch die Féhigkeit, in dem Liickensystem frei zu schwimmen. Hierzu
gehoren Polycopidae (Ostracoden) und wahrscheinlich einige Turbella-
rien und Ciliaten.

Noch zwei Bewegungseigenarten der Tierwelt des Sandliickensystems
miissen erwiahnt werden, die durch ihr gehduftes Vorkommen in diesem
Lebensraum auffallen, 1. das Einsetzen egelartiger Kriechbewegung
nach Beunruhigung bzw. Einengung. Es ist fiir die Gastrotricha
Macrodasyoidea charakteristisch, findet sich aber auch bei manchen
Turbellarien und Rotatorien (hier wird dabei meist nur das Hinter-
ende festgeheftet), die Bewegung erfolgt oft riickwidrts und fiihrt die
Tiere aus engen ,,Sackgassen‘ heraus, 2. die hohe Kontraktilitit zahl-
reicher Arten, die zur Verkiirzung des Korpers auf einen geringen
Bruchteil der Normallinge fiihrt. Sie findet sich bei vielen Ciliaten,
Gastrotrichen, Nematoden, Turbellarien, Anneliden und wird auf zwei
‘Wegen erreicht, entweder durch echte Kontraktion des Xorpers
(Gastrotricha, Turbellaria, Ciliata z. T.) oder durch eine Zusammenrol-
lung des Korpers (Nematoden, Polygordius, Protodrilus, Coelogynopora,
Praegeria u. a.), die zu einer Knéuelbildung oder zu einer eng ge-
wundenen Spirale fiihrt. Die Kontraktion erfolgt bei Beriithrung auf-
fallend schnell, die Streckung bzw. Aufrollung dagegen meist sehr
langsam.

In der Entwicklung der Sinnesorgane zeigt das Mesopsammon
manche Parallelen mit der Hohlenfauna. Hierher gehort der hohe
Prozentsatz blinder Arten (bei Turbellarien ca. 50% der Arten, vgl.
MEIXNER 1929, REMANE 1933), der besonders bei einem Vergleich
mit den Bewohnern des Phytal und Pelagial auffillt. Soweit das
Mesopsammon in subterranen Bezirken (Kiistengrundwasser) lebt,
konnte die Lichtlosigkeit der Lebensrdume als Erkliarung gelten, weit-
gehende Reduktion der Lichtsinnesorgane ist aber gleichfalls in den
beleuchteten Sandgebieten vorhanden. Da das Mesopsammon in diesen
Gebieten nicht die tiefen lichtlosen Liickenrdume besiedelt, sondern die
durchleuchteten oberen Schichten (vgl. auch KARLING 1937), ist eine
andere Erklirungsmdglichkeit versucht worden. Im Sand wird das
Licht an den Quarzkérnern vielfach gebrochen, so dafl die Bedeutung
des Lichtes als Orientierungsquelle herabgemindert wird. Eine weitere
Parallele mit Hohlenbewohnern ergibt die Ausbildung zahlreicher und
sehr langer Tasthaare (Gastrotricha, Otoplanini, Protodrilus, Diuro-
drilus, Batillipes u. a.). Im Sandliickensystem ermdglichen sie of-
fenbar eine leichte Wahrnehmung sich nédhernder Sandkorner (bei
bewegtem Sand) und der Weite des Liickenraumes (bei ruhendem
Sand). SchlieBllich sei noch auf den hohen Prozentsatz farbloser bzw.
durchsichtiger Arten im Mesopsammon hingewiesen, nur gelegentlich
(die Nematode Southernia rubra, Protodrilus purpureus u. a., ein
Kalyptorhynchier, Rhaldomolgus ruber) treten rote Farbungen auf,
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auBerdem ist bei Diatomeenfressern der Darm gelbbraun bis braunrot
gefarbt.

An Sinnesreaktionen fallt besonders positive Geotaxis vieler Arten
auf, die im natiirlichen Lebensraum die Tiere in die Tiefe des Liicken-
systems fiihrt, sie wird z. T. durch Statozysten (Otoplaninae!, Acoela,
Halammohydra), z. T. durch negative Phototaxis ermoglicht; die Reak-
tion setzt bei Beunruhigung sofort ein. Auffallend ist das Fehlen po-
sitiver Phototaxis bei weitaus der Mehrzahl der Arten, selbst bei
extremer Sauerstoffarmut tritt sie nicht ein (Ausnahme: das Turbellar
Pseudopolycystis). Dieses Verhalten steht in scharfem Gegensatz zu
dem der Mikrofauna des Phytal und Pelagial.

Uber die Erndhrung des Mesopsammon vgl. S. 67. An dieser Stelle
sei nur darauf hingewiesen, dafl die Nahrungsaufnahme bzw. die Beute-
fangorgane bei einem hohen Prozentsatz der Arten am Vorderende
gelegen ist. Eine Deutung dieses Verhaltens ergibt sich aus den Raum-
verhéltnissen des Liickensystems. Sofern allerdings eine derartige Lage
zu dem Normalbau einer ganzen systematischen Gruppe gehort wie bei
den Nematoden und z. T. den Gastrotrichen, bedarf diese Erscheinung
keiner Erwédhnung. Aber unter den Turbellarien haben verschiedene
Familien gerade im Mesopsammon besondere und hochkomplizierte
Fang- und Greifapparate am Vorderende herausgebildet (Gnathorhyn-
chidae, Diascorhynchidae, Karlinorhynchidae, vgl. MEIXNER 1V b).

Gleichfalls durch die Raumverhéltnisse ist wohl die hdufige Verlage-
rung des Genitalporus ans Hinterende, wie sie MEIXNER 1929 fiir die Tur-
bellarien und SCHULZ 1937 b fiir Actacarus konstatieren, begriindet. Eine
okologisch schwer begriindbare Eigenart ist die haufige Reduktion der
Gonadenzahl, die bei vielen Arten zu einem unpaaren Hoden bzw. Ovar
fithrt. Auch diese Eigenart ist bei den Turbellarien besonders auffal-
lend (vgl. MEIXNER 1929), sie tritt auch bei Gastrotrichen (Thauma-
stodermatidae!), Halammohydra u. a. hervor. Sie tritt nicht nur bei
stark fadenformigen Arten auf. Ob die auffallend geringe Eizahl, die
KUNZ 1935 bei sandbewohnenden Copepoden feststellen konnte, mit der
Gonadenreduktion auf gleiche Linie gestellt werden kann, ist noch
unsicher.

Entwicklungsgeschichtlich ist das Mesopsammon durch die auffal-
lende Seltenheit freischwimmender Larvenstadien charakterisiert. Uber
98% der Arten haben direkte Entwicklung oder wie die Copepoden und
Ostrakoden eine Larvenform, die im gleichen Biotop lebt wie die er-
wachsenen Tiere. Es liegt hier aber kaum ein direkt kologisch be-
dingtes Merkmal des Mesopsammon vor, ganz allgemein treten ja in
der Mikrofauna besondere freischwimmende Larvalstadien zuriick und
das Mesopsammon besteht ja hauptsdchlich aus einer Mikrofauna. Mit
dieser Auffassung stimmt iiberein, daBl groBlere Arten (Polygordius,
Protodrilus) sehr wohl solche Larvenstadien aufweisen.

Eine an der Oberfliche der Sandschicht lebende Fauna (Epi-
psammon) ist nur gering entwickelt. Ausdriicklich sei noch ein-
mal hervorgehoben, dall nur solche Arten dem Epipsammon hinzu-
gerechnet werden, die an der Sandoberfliche selbst leben, nicht Arten.
die auf zuféllig auf dem Sand liegenden Steinblocken, grofieren Scha-
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len oder sogar auf diesen wachsenden Algen leben. Diese sind hier der
Fels- bzw. Phytalfauna zugerechnet. Leider sind diese verschiedenen
biologischen Komponenten der Epifauna des Sandes in den publizierten
Fanglisten meist nicht getrennt worden, so dal} sich eine genaue Ab-
grenzung des Epipsammon schwer vornehmen laft.

Zu ihm gehoren zunachst eine Anzahl euryoker Arten der Makro-
fauna, besonders Krebse (Eupagurus, Carcinus u. a.), Schnecken (Li-
torina litorea, Hydrobia wulvae, Buccinum) und Stachelhduter (Ophi-
ura albida). Diese haben aber ihr Hiufigkeitsmaximum in anderen
Regionen und dringen auch meist nur in detritusreichere Sandgebiete
vor. AuBerdem gibt es jedoch noch eine spezifische Fauna des Epi-
psammon, die sowohl Elemente der Mikro- als auch der Makrofauna
umfafit. Zur Mikrofauna gehoren vor allem Ostrakoden (Arten der Gat-
tungen Leptocythere, Hemicythere, Cytherideis), einzelne Copepoden
(manche Ectinosoma-Arten), Foraminiferen und wohl einige Acola. Zu
den mittelgrofen Arten gehoren Polychaeten wie Streptosyllis bidentata.
Selbstverstandlich finden sich auch haufig Vertreter des Mesopsammon
an der Sandoberfliche, da ja hier ihre wichtigste Nahrungsquelle, die
Diatomeen und Peridineen am starksten entwickelt sind. Unter der
Makrofauna konnen zum Epipsammon Krebse wie Crangon crangon,
Eurydice pulchra, Fische(Gobius minutus, G. microps, Trachinus draco,
Uranoscopus, Pleuronectiden, Raja z. T., Ammodytes u. a.) sowie
Echinodermen (Astropecten) gerechnet werden.

Weitaus die Mehrzahl der Arten ist vagil, immerhin treten wenig-
stens lokal auch einige sessile Arten auf. ALLEN 1899 hat in seinen
genauen Untersuchungen iiber die Bodenfauna an den englischen
Kiisten das Augenmerk auf einige Hydrozoen gelenkt, die mit einer
Art Wurzelwerk im Sande verankert sind. Unter den Hydroiden gehort
hierher besonders Aglaophenia myriophyllum, ahnlich verhalten sich
Nemertesia antennina und A. ramosa, doch wachsen diese auch auf
Schalen. Das gleiche gilt von den Bryozoen Cellaria fistulosa und C.
sinuosa. Weitaus den meisten Sandflichen fehlt ein derartiges sessiles
Epipsammon (iiber die kolonialen Rohrenbauten der Polychaeten
(vgl. S. 183). Unter den vagilen Tieren fehlt dem Epipsammon im
Vergleich zum Mesopsammon Haftfahigkeit fast vollkommen, so dafl
also hier die Kategorie der haptischen Tiere ganz zuriicktritt. Es ist
ja bekannt, daB bei dem Seestern Astropecten die Saugscheiben der
AmbrulakralfiiBe reduziert sind, und daB sich die sandbewohnenden
Gobius-Arten nicht an die Unterlage anheften. Aufféllige biologische
Kennzeichen des Epipsammon sind 1. Hoher Grad der Farbanpas-
sungsfihigkeit an den Untergrund durch Pigmentverschiebung der
Chromatophoren. Diese Eigenart ist besonders bei der Makrofauna ent-
wickelt und es ist kein Zufall, dafl die Musterobjekte fiir Farbwechsel-
untersuchungen dem Epipsamfnon entstammen (Pleuronectiden. Cran-
gon crangon), auller den eben genannten Arten kommt sie noch den
Gobius-Arten, der Assel Eurydice pulchra, ferner Sepia u. a. zu.
Intensive Farbwechselfahigkeit kommt aulBerdem vielen Phytalbewoh-
nern zu, bei ihnen ist die erreichbare Farbskala z. T. sogar noch reich-
haltiger, doch ist die Intensitit bei den Sandbewohnern besonders
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groB. 2. Fahigkeit des Eingrabens in den Sand. Prozentual sehr
viele Arten graben sich bei Beunruhigung in den Sand ein oder sind
lingere Zeit in den Sand eingegraben, und zwar besonders tagsiiber.
erst nachts werden sie vagil und gehen der Nahrungssuche nach.
(Ammodytes tobianus und A. lanceolatus verhalten sich umgekehrt, sie
sind nachts iiber im Sand). Sie nehmen also im Sand nur eine Schutz-
und Ruhestellung ein, und dadurch unterscheiden sie sich von den
Tieren des Endopsammon, die auch wéahrend der Nahrungsaufnahme
im Sand bleiben. Nicht nur die Fédhigkeit des Eingrabens an sich
sondern auch die Geschwindigkeit, mit dem es vor sich geht, ist fir
das Epipsammon charakteristisch, Krebse wie Eurydice pulchra sowie
acole Turbellarien tauchen direkt in den Sand hinein. Die Art des
Eingrabens ist sehr verschieden, meist sind es Wiihlbewegungen von
Extremitaten (z. B. Crangon, Carcinus, Corystes, Portumnus, Thia,
Ostrakoden, Stacheln von Astropecten), z. T. unterstiitzt durch einen
die Sandkorner weiterbefordernden Wasserstrom, den die Schwimm-
beine erzeugen (Kurydice), Pleuronectiden, Rochen, die Mysidee Gastro-
saccus befordern durch Riittelbewegungen Sand auf ihre Oberfliche,
andre bohren sich in den Sand ein (Ammodytes). In gleicher Weise
ist das Verhalten der Tiere auf oder iiber der Sandoberfliche sehr ver-
schieden. Formen wie Astropecien laufen nur auf der Sandoberfliche,
Schwimmfahigkeit ist nicht vorhanden, andere Formen wie Crangon
und Gobius microps besitzen zwar Schwimmfahigkeit, halten sich aber
meist dicht an der Sandoberfliche auf, wahrend andere oberhalb des
Sandes lebhaft umherschwimmen (Eurydice) oder sich wéahrend der
Nahrungssuche weit von der Sandoberfliche entfernen konnen (Ammo-
dytes). Letztere Formen leiten zu Arten iiber, die schon eher als hypo-
pelagisch bezeichnet werden konnen, wie z. B. manche Mysideen (Neo-
mysis vulgaris, Paramysis spiritus), die in Scharen dicht iber der
Sandoberfliche umherschweben, sich aber nur selten auf oder in den
Sand begeben.

Diese verschiedene Spezialbiologie des Epipsammon bringt es mit
sich, dafl im Korperbau sich wenig einheitliche Ziige erkennen lassen.
Die Fische dieser Region zeigen natiirlich wie viele Benthonten oft
depressiforme Gestalt (Rochen) oder den biologisch ebenso wirkenden
Pleuronectidentyp, oder den langgestreckten Formentyp (Ammodytes).
Die Augen sind oft stark an die Dorsalfliche bzw. die Oberseite ver-
lagert, auch bei Krebsen (Crangon). Interessanter sind die Vorrich-
tungen, die ein Atmen bei Aufenthalt im Sand ermoglichen, doch wiirde
die Besprechung dieser Eigenart hier zu weit fiihren. Freischwim-
mende Larvenstadien sind im Epipsammon verbreitet.

Das Endopsammon schlieBlich besteht aus Tierarten, die in
der Sandschicht leben, bei ihrer Bewegung die Sandkorner verschieben
und sich nur bei Flucht vor ungiinstigen Milieuverhaltnissen oder bei
der Fortpflanzung auf die Sandoberfliche oder ins freie Wasser be-
geben. Am Endopsammon beteiligt sich fast ausschlieBlich die Makro-
fauna, da ja zum Verlagern der Sandschichten eine gewisse Kraft er-
forderlich ist. Biologisch wird das Endopsammon durch 3 Typen re-
prisentiert, die natiirlich nicht scharf voneinander abgegrenzt sind.
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1. Rohrenbauer (Tubicole). Die Rohrenbauer geben besonders dem
Feinsand des oberen Litorals (Fig. 14, 15) ein ganz charakteristisches Ge-
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Fig. 14. Rohren und Lage der wichtigsten Eulitoraltiere in Sand- und Weichboden.
Die Fliche reicht bis ca. 30 cm Tiefe. a Arenicola marina, b Pygospio elegans,
¢ Corophium wvolutator, d Scrobicularia plana; e Cardium edule, { Macoma baltica,
g Nereis diversicolor, h Lanice conchilega, i Heteromastus filiformis; k Mya arenaria.
Zusammengestellt nach Angaben verschiedener Autoren. Vgl. auch Fig. 15, 26, 31.

PR

prage. Sie bauen eine Réhre, deren Wandung entweder mechanisch durch
Festpressen (z. B. Bledius) oder durch Verkittung von Sandkdrnern

Fig. 15. Einige weitere Formen von Rohrenbauten bei Tieren des Eulitorals.
a gerade Vertikalrohre mit Kothaufen am Hinterende von Scolecolepis squamatus
£nach WonLENBERG), b Gabelige Rohre des Kiifers Bledius arenarius (nach Bro-
ARSEN, etwas abgeiindert), ¢ U-formige Rohre des Polychaeten Poecilochaetus serpens
(nach AuLen), d Vertikalréhre mit abzweigenden Brutréhren (Jungtierrshren) des
Amphipoden Corophium arenarium (nach THAMDRUP).

(selten anderen Fremdkorpern) durch ein Sekret (Polychaeten u. a.)
verfestigt ist. Die Rohrenbauer des Endopsammon gehéren zu den
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verschiedensten Tiergruppen, wir finden unter ihnen Polychaeten
(Arenicola, Pypospio u. a.), Echinodermen (Echinocardium), Entero-
pneusten (Balanoglossus clavigerus), Krebse (Corophium volututor, C.
arenariwm ), Muscheln (Solen bzw. Ensis), auch die in die Sandgebiete
der Gezeitenzone vordringenden Insekten sind groBtenteils typische
Rohrenbauer (Bledius arenarius u. a., vgl. E. BRO-LARSEN). Fiir die
Rohrenbauten des Endopsammon sind folgende Merkmale charakte-
ristisch: Die Rohren sind nicht einfache Hiillen, sondern umfangreiche
Géange, in denen sich die Tiere aktiv bewegen konnen, bei ungiinstigen
Lebenslagen bzw. in der Fortpflanzungszeit werden die Rohrenbauten
leicht verlassen und spéater neue hergestellt. Eine gewisse Ausnahme
stellt die Polychaetengattung Pectinaria (+ Lagis) dar, deren aus
Sandkornern gleichmafig aufgebaute kocherformigen Gehause von dem
Tier nach Art der Kocherfliegen mittransportiert werden, doch gehoren
diese Arten mehr dem Weichboden an als den eigentlichen Sand-
gebieten. Ahnlich verhilt sich die Polychaetengattung Owenia, die
allerdings normalerweise eingegraben liegt, bei Ortsveranderung aber
ihre aus Sand und Schalentrimmern bestehende Rohre mitnimmt.
Auch sie dringt in Weichboden vor, ebenso wie die gleichfalls kocher-
tragenden Arten der Eunicidengattung Onuphis. Die Rohren der tu-
bicolen Sandbewohner fithren von der Oberfliche meist senkrecht in
die Tiefe, sie ragen nicht iiber die Oberfliche ins freie Wasser. (Als
Ausnahme konnte der Polychaet Lanice conchilega angefiihrt werden,
dessen feste aus Sandkornern gebaute Rohre bis ca. 1 ecm die Ober-
flache iiberragen und am Ende ein Geflecht von Fortsatzen bildet.) (Vgl.
Fig. 14 h). Auch Lanice gehort jedoch mehr den Weichbodengebieten
des oberen Litorals an, gelegentlich baut sie ihre Rohren sogar auf frei-
liegende Muschelschalen. Neben derartigen einfachen Vertikalrohren
kommen aber im Sandgebiet kompliziertere Bauformen vor. Bei Ble-
dius arenarius und nicht selten auch bei Pygospio elegans ist die Rohre
oben gegabelt und bei Nereis diversicolor zweigen mehrere Seitenginge
ab, die an der Oberfliche miinden. Weitere Komplikationen konnen
durch seitliche Brutginge (Corophium arenarium, vgl. Fig. 15), zahl-
reiche seitlich anschlieBende Eikammern (Bledius vsl. WOHLENBERG
1937, E. BRO-LARSEN), oder Speicherraume fiir Nahrung (Bledius)
auftreten. Eine andere charakteristische Rohrenform der Sandbewohner
ist die U-Form, die sich besonders im Eulitoral findet, der Polychaet
Poecilochaetus serpens, der Amphipode Corophium volutator, der Entero-
pneust Balanoglossus clavigerus (Fig. 16) gehoren hierher, Arenicola zeigt
diese Form nur annaherungsweise (vgl. THAMDRUP 1935), die eigentliche
Rohre mit verfestigter Wand bildet etwa ein L, zu dem unterirdischen
blinden Ende fiihrt von der Oberfliche ein Einsturztrichter und Ein-
sturzkanal, in dem Sand von der Oberfliche nach unten gelangt. wo
er von den Tieren gefressen wird. In festerem Boden ist dieser Kanal
offen, und dann ist tatsdchlich eine U-formige Rohre vorhanden. Bei
Polychaeten und Balanoglossus wird an dem einen Ende der U-Rohre
der Kot abgegeben und bildet die fiir derartige Sandflachen so charak-
teristischen Haufchen. In ihrer biologischen Bedeutung noch vollig unklar
sind die komplizierten aus mehreren Etagen horizontaler Spiralginge
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bestehenden Wohnrohren, die GRIPP 1927 beschrieben hat, und die, wie
RATHJEN neuerdings feststellte, dem Polychaeten Paraonis fulgens an-
gehoren. Entsprechend der ganz verschiedenen Organisation der hier-
her gehérenden Organismen erfolgt das Einbohren in den Sand in
mannigfacher Weise, entweder durch typische Bohrbewegungen mit
den abwechselnd schlanken oder durch Fliissigkeitsfiilllung prall er-
weiterten Vorderende (Arenicola, Balanoglossus u. a.), durch Extremi-
taten (Corophium, manche Polychaeten) oder durch Hinaustragen der
Sandkérner mit den Mandibeln (Bledius). Uber die Abhdngigkeit der

Fig. 16. Balanoglossus clavigerus, der &hnlich wie
Arenicola in einer U-formigen Rohre im Sande lebt
und Kothéufchen nach der Oberfliche abgibt. Dringt
gleichfalls ins Eulitoral vor.
Nach Stiasny aus Hesse 1923.

Orientierung beim Eingraben in den Sand von Statozysten vgl. V. BUD-
DENBROCK 1913. Kleinere Formen wie Pygospio und Fabricia konnen sich
in das Liickensystem des Sandes hineinzwingen und leiten dadurch zum
Mesopsammon iiber. 2. Sandlieger. Die Sandlieger leben ohne Wohn-
rohre im Sand eingegraben und nehmen hier in Ruhelage Nahrung
auf. Durch die Nahrungsaufnahme wiahrend der Ruhelage im Sand
unterscheiden sie sich von den Tieren des Epipsammon, die sich ge-
legentlich eingraben (vgl. S. 62) als auch von dem vagilen Endo-
psammon. Zu den Sandliegern gehoren fast ausschlieflich Muscheln
und Krebse (Amphipoden und Cumaceen). Unter den Amphipoden ge-
horen hierher Bathyporeia-Arten, Haustorius arenarius, Pontocrates
norvegicus und P. arenarius u. a., unter den Cumaceen Cumopsis good-
siri, Bodotria arenosa und B. scorpioides, Lamprops fasciata und Pseu-
documa longicorne. Wiahrend die genannten Amphipoden durchweg
mittelgroB sind, gehoren die Cumaceen zu den Kleinformen, und es ist
durchaus moglich, daB z. B. Bodofria im groben Amphioxus-Sand nach
Art des Mesopsammon lebt. Die Amphipoden sind fast alle hell, farb-

Grimpe & Wagler. Tierwelt der Nord- und Ostsee I ab
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los; erndhrungshiologisch gehoren fast alle ausnahmslos sandliegenden
Krebse zu den ,Sandleckern®. Sie besitzen noch hohe Bewegungsfahig-
keit, verlassen bei Storung den Sand wund bohren sich nachher
wieder ein.

In Bewegung und Ernahrung verhalten sich die sandliegenden
Muscheln wesentlich anders, sie sind Strudler, also Suspensionsfresser
(nur Macoma und Tellina Taster) und ragen dementsprechend mit
ihren Siphonen bis an die Oberfliche des Sandes. Aktive Entfernung
aus dem Sand kommt zwar bei manchen Arten, besonders jungen Indi-
viduen vor (auch bei jungen Mya arenaria), fehlt aber bei griélleren
tief in den Sand eingegrabenen Muscheln. Die letzteren Formen (z. B.
Mya) besitzen dementsprechend einen langen Sipho, der im Sand in
einer Art Rohre liegt, so daBl derartige Formen zu den Rohrenbauern
- {iberleiten. In der Schalenform zeigen die Sandlieger-Muscheln zwet
Form-Extreme. 1. Die Kugelform (Cardium, Venus) bei Arten, die
dicht unter der Oberfliche leben, ihre Schale ist oft mit Rillen und Dor-
nen bewehrt, die als ,Ankermechanismen‘ gedeutet werden (vgl.
FLATTELY und WALTON 1922). 2. Die Messerform mit flachen, meist
glatten Schalen wie sie in deutlicher Ausbildung Gari lellinella zeigt
Die hochste Vollendung erreicht diese Form bei Ensis. Sandlieger ist

ferner der berithmte Bran-

e — i chiostoma (Fig. 17), der

Y= in seiner Ernidhrung an
die Muscheln, in seiner
hohen Beweglichkeit im
Wasser und durch den
Sand aber an die sand-

liegenden Krebse erinnert,

Branchiostoma (Amphiozus) lanceolatum fee g Schl o
in seiner Normallage im Sand (Sandlieger!). sowie _er chlangenstern
Aus Hesse 1923, Acrocnida, der seine Arm-

enden zum Nahrungsfang
aus dem Sand herausstreckt. Die Sandlieger reichen ebenso wie die
Rohrenbauer bis ca. 2630 cm unter die Sandoberfliche.

3. Vagile Arten des Endopsammon. Die beiden bisher behandelten
Lebensformen des Endopsammon gehoren biologisch zu den ,hemises-
silen” Arten. Kriechende bzw. wiihlende Fortbewegung durch den Sand
bietet den Organismen bedeutend griBere Schwierigkeiten als gleiche
Bewegung in Weichboden. Gleichwohl gibt es einige echt vagile Arten
des Endopsammon, die sich durch den Sand wiihlen bzw. in leicht ver-
ginglichen Gdngen fortbewegen. Hierher gehoren einige euryvioke Poly-
chaeten wie Nephthys, Scoloplos, die bis weit in die Weichbodengebiete
vordringen, mehrere spezifische vagile Bewohner des Endopsammon
(Ophelia-Arten) sowie die rauberische Schnecke Natica, die einige cm
unter der Oberfliche im Sand entlangkriecht, Muscheln iiberfallt, an-
bohrt und aussaugt (vgl. Fig. 18). In der obersten Gezeitenzone jagen
Kifer der Gattung Dyschirius auch unter der Sandoberfliche nach dem
Kiéfer Bledius arenarius (vgl. E. BRO-LARSEN), doch leben und jagen
die Tiere auch auf der Oberfliche, so daB sie sowohl dem Epi- wie dem
Endopsammon angehoren. Ernahrungsbiologisch gehort das vagile

Fig. 17.
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Endopsammon teils zu den Rdubern (Natica Fig. 18, Nephthys), teils zu
den Sandfressern (Scoloplos, Ophelia).

Im AnschluB an die biologischen Formtypen seien kurz die Ernidh-
rungsverhéltnisse der Sandfauna geschildert. An Nidhrmaterial stehen
zur Verfiigung. 1. Organismen und Detritus des Pelagials in der iiber
dem Sand befindlichen Wasserschicht. 2. Abgestorbene bzw. abster-
bende Organismen und Detritus des Pelagials, die auf die Sandober-
fliche niedergesunken sind. Im allgemeinen ist die Wasserbewegung
iber dem Sandboden so stark, dafl keine Ablagerung von Sinkstoffen
erfolgt, andernfalls wiirden an dieser Stelle ja bald Weichboden ent-
stehen. Aber die Wasserbewegung wechselt in ihrer Intensitit und
zeitweise kann es auch auf Sandflichen
zum Absatz von Sinkstoffen kommen.
Dies gilt im besonderen von dem Bran-
dungsgebiet (Otoplanen-Zone, vgl. S.
97), in dem bei Wellengang zahl-
reiche Organismen des ,Pelagials®
,,stranden und unter den Sand ge-
mischt werden., und von den flachen
Gebieten der Gezeitenzone. Hier sterben
infolge der veranderten Temperatur-
verhéltnisse und z. T. durch die Be-
rithrung mit dem Sand' zahlreiche Or-
ganismen, die in einer eventuellen
Ruhezeit bei Hochwasser auf den Sand
abgelagert werden. 3. Eine autochthone
Flora der Sandgebiete. Fast stets sind Fig. 18.
die Sandkorner der Oberflichenschicht Die zum vagilen Endopsammon
von Diatomeen besiedelt, die bei Massen- Sehdrende Schnecke —Natica, — die

s i 5 eine im Sand lebende Muschel mit
entwicklung die -Oberfliche gelbbraun ihren FuBteilen umfaBt und mit
farben (Diatomeen-Sand). Ebenso grolie dem Riissel anbohrt.
Massenentwicklung zeigen lokal boden- Aus Hesse 1923,
lebende Peridineen, die gleichfalls eine
intensive Braunfirbung des Sandes hervorrufen konnen. Im Gezeiten-
gebiet besiedeln in gleicher Weise kleine Griinalgen und Blaualgen als
»Sandalgen* das Sandgebiet und fiihren zur Bildung einer Griinschicht
an der Oberfliche oder dicht unter der Oberfliche des Sandes. Diese
kann z. B. im Farbstreifen-Sandwatt (vgl. E. SCHULZ 1937 a) zu einer
Verflechtung der Sandkorner durch Algen fiihren, unter denen noch
Purpurbakterien durch Massenansammlung eine ,Rotschicht“ bilden.
4 Die Tierwelt des- Sandgebietes selbst. Diese Nahrungsquellen werden
in verschiedener Weise von den Sandbewohnern verwendet.

Die erste Nahrungsgruppe wird ganz iiberwiegend von Strudlern
ausgewertet, wie sie durch Branchiostoma und zahlreiche Muscheln
unter der Makrofauna, durch Fabricia und Monobryozoon unter der
Mikrofauna vertreten sind. Allerdings diirfte schon fiir diese ,,Suspen-
sionsfresser® nicht der normale Nahrungsinhalt des Pelagials die aus-
schlieBliche Nahrung sein, da bei Wasserbewegung auch Bodendetritus,
abgesunkene Tierleichen (Nahrungsgruppe 2) und sogar Bodendia-

I ar B¥
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tomeen (Gruppe 3) eingestrudelt werden konnen. Tatsachlich wurden
im Darm von typischen Strudlern wie Cardium edule und Mya arenaria
sogar vorwiegend Bodendiatomeen gefunden (RAUSCHENPLAT 1901),
so daB fiir die Strudler Nahrungsgruppen 1—3 in Betracht kommen.
In der Artenzahl machen die Strudler in der Sandfauna nur einen ge-
ringen Prozentsatz aus (in der Kieler Bucht nur 1,5% der Metazoen),
in der Individuenzahl treten sie jedoch regional in der Gezeitenzone
stark hervor. THAMDRUP 1935 fand im danischen Wattenmeer bis
5410 Stiick Cardium edule pro qm, WOHLENBERG (1937) im Sylter
Wattenmeer sogar 39 600 Stiick pro gqm (allerdings der Jugendgruppe O
angehorig).

Filtrierer fehlen der Sandregion so gut wie vollkommen, nur Coro-
phium kann teilweise als solcher gelten (vgl. THAMDRUP 1935). Die
Nahrung der Gruppe 2 wird abgesehen von den bisher erwahnten Arten
von Epistratfressern aufgenommen. Als solche kommen zunichst Taster
in Betracht. Auch sie sind der Artenzahl nach recht gering vertreten
und z. T. durch nicht ganz typische Vertreter reprédsentiert. Zu den
Tastern gehoren 1. Polychaeten (Poecilochaetus serpens, Pygospio,
Scolecolepis), die mit ihren 2 langen Tentakeln die Sandoberfliche ab-
tasten, z. T. aber auch die Tentakeln in der Wasserschicht iiber dem
Boden ,,spielen® lassen. 2. Muscheln wie Macoma und Tellina, die mit
ihrem langen Ingestionssipho die Sandoberfliche absuchen und Partikel
vom Boden einstrudeln oder mit ihren Velumanhiangen die Oberfliche
absuchen (Nucula). 3. Corophium volutator, der zeitweise mit seinen
langen Antennen oberflichliches Bodenmaterial in seinen Rohrenein-
gang hineinbefordert und dadurch ,Sternspuren” erzeugt (vgl.
THAMDRUP). Unter den Tastern
kénnen wohl am besten der See-
igel Echinocardium (und Spa-
tangus angereiht werden, der
mit seinen extrem dehnbaren,
mit breiter Endscheibe versehe-
nen vorderen AmbulakralfiiBen
an die Sandoberflache greift und
dort Nahrungskorper aufnimmt
und weiterleitet (Fig. 19). Auch
von denTastern werden in reichem
=\ : MaBe Diatomeen und Kleinalgen
R F 2 ’ i der Sandoberfliche aufgenom-
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\\\\\Q\ifk&\\ )/ YL = men. Epistratfresser sind eine
R O SR Reihe von Aasfresser, wie sie
Fig. 19. sich sowohl in der Mikro- wie

Der Se%irg;all hE}t):lhinocargium cordatum in  der Makrofauna finden. Beson-
seiner ohnhéhle im Sand; im Verbin- e . .
dungsrohr mit der Oberfliche eines der ders,. Charak.t:erls_tm()h ist diese
g}'o 8?; Vtﬁradel:'endAmgul%kralIuthﬁlen, diedauf Ernahrung fiir die groBeren und
ie erflic es tihrt . : s oo
2ch Taatic l‘l‘m"sﬁgﬂz {92:‘,:“ 90 m.lttleren Otoplampae, die irgend-
S wie verletzte Tiere ergreifen
und mit ihrem Pharynx aussaugen. Die Otoplaninae zeigen ja auch

im Brandungsgiirtel eine enorme Massenentwicklung. Die Krebse Eury-
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dice, Crangon sowie Eupagurus sind typische Aasfresser des Epipsammon,
Eurydice iiberfallt in Scharen irgendwie verletzte Tiere der Strandregion.

Eine bedeutende Rolle im Nahrungshaushalt spielt die autochthone
Pflanzenwelt (Nahrungsgruppe 3). Diese Nahrung wird von einem
groBen Teil des Mesopsammon aufgenommen. Der prozentuale Anteil
der Diatomeenfresser des Mesopsammon der Kieler Bucht betridgt ca.
20% der Metazoenarten, hierher gehoren Acole, kleine Otoplaniden,
Gastrotrichen, Rotatorien, Tardigraden u. a. Auch einem charakteri-
stischen Ernahrungstyp des Endopsammon, den ,,Sandleckern® diirften
vorwiegend Kleinalgen zur Nahrung dienen (daneben den Sandkérnern
ansitzende Tiere, evtl. auch Detritus). Die Sandlecker ergreifen ein
Sandkorn und drehen es unter Abschaben der Oberfliche herum und
werfen es dann beiseite. Dieses Verhalten wurde zuerst von ZIMMER
1933 bei Cumaceen beobachtet, es kennzeichnet aber auch die Sandlieger
unter den Amphipoden (Bathyporeia, Pontocrates, Haustorius), den
Kifer Bledius arenarius (vgl. E. BRO-LARSEN) und die Fliege Scatella
subguttata (vgl. BRAUNS 1939) in den Sandflichen der Gezeitenzone.
Thnen steht die Schnecke Hydrobia ulvae, die, soweit sie Sandgebiete
bewohnt, die Mikroflora der Sandoberfliche abweidet, sowie einige Ar-
chianneliden mit Schlundknopf (Protodrilus, Polygordius), die gleich-
falls mit diesem die Oberfliche der Sandkorner ,bearbeiten, nahe. Auch
die kleinen Seegurken der Gattung Syrapta, die im: Schill vorkommen, kon-
nen zu den Sandleckern gezihlt werden (leiten zu den Tastern iiber).
Sie kleben bei der Bewegung ihre Tentakel auf die Sandkorner und
fithren die festhaftenden Partikel zum Mund.

Die gleichen Nahrungsbestandteile wie die Sandlecker diirften die
Sandfresser, also die echten Substratfresser, verwerten. Echte Sandfresser
gibt es bedeutend weniger, als man nach manchen Literaturangaben
annehmen konnte. Es gehoren nur wenige Arten der Makrofauna
hierher (Arenicola, Scoloplos, Ophelia, Polydora z. T.). Bei den gro-
feren Arten unter ihnen kann der Anteil der aufgenommenen tierischen
Organismen des Mesopsammon groBer sein als bei den reinen Sand-
leckern.

Die Tiere der Sandfauna selbst werden von einer Reihe Carnivoren
verzehrt, die sich z. T. mit hoch ausgebildeten Greiforganen (vgl. S. 60)
sowohl unter der Mikrofauna als auch der Makrofauna finden.

[ Die Coenosen innerhalb der Sandregion | ey Sandboden ist in

seiner KorngroBe, in seinem Gehalt an Feinmaterial usw. sehr ver-
schiedenartig, es ist daher nicht erstaunlich, dafl seine Besiedlung re-
cgional sehr betrdchtliche Unterschiede aufweist, die die Unterscheidung
verschiedener Coenosen erfordern. Unter den ,,Communitys® PETER-
SENS lebt die Venus-Gesellschaft (E.v.) (Fig. 20) mit den Charakter-
arten 1. Ordnung: Venus gallina und Tellina fabula, 2. Ordnung: Mac-
tra (Spisula) subtruncata, 3. Ordnung: Ophiura texturata, O. albida,
Echinocardium cordatum (tiefere Teile) im Sand. Als héufig vorkom-
mende Arten werden erwihnt: die Muscheln Cyprina (Arctica) islan-
dica, Solen (Cultellus) pellucidus, Thracia papyracea, Montacuta
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(Tellimya) ferruginosa und die Schnecken Buccinum undatum, Fusus
(Neptunea) antiquus, Nassa reticulata, Natica pulchella, Bela sp., Tro-
phon truncatus u. a. In bewegtem Flachwasser mit hartem Sandboden ist
Tellina tenuis reich vertreten. Von dieser Venus-Gemeinschaft wird
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Fig. 20. Venus-Coenose mit Echinocardium. Besiedlung auf 0,25 m=2.
Kattegatt 10-—11 m Tiefe. — Muscheln: 1 Venus gallina, 18 Ex.; 2 Tellina fabula,
10 Ex.; 3 Montacuta (Tellimya) ferruginosa, 4 Ex.; 4 Cultellus (Solen) pellucidus,
1 Ex.; 5 Arctica (Cyprina) islandica, 1 Ex.; Schnecken: 6 Philine aperta, 1 Ex.;
Polychaeten 7 Travisia forbesi, 1 Ex.; 8 Nephthys spec., 3 Ex.; 9 Scoloplos (Arma)
armiger, 1 Ex.; Stachelhéiuter: 10 Echinocardium cmdatum, 3 adult u. 18 1u»,

11 Ophiura ‘albida, 1 Ex., und O. affinis, 1 Ex.; Krebse: Gammaridae, 1 Ex
Nach PETERSEN 1918,

noch eine tiefe Venus-Gemeinschaft mit den Muscheln Abra prismatica,
Psammobia faeroeensis, Thracia papyracea, T. praetenuis, Mactra
elliptica, Tellina pusilla und den Seeigeln Spatangus purpureus und
Echinocardium flavescens abgegrenzt. Die Venus-Gemeinschaft ist
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sehr umfassend, sie scheint ihre typische Entwicklung auch weniger
in den reinen Sandgebieten als in detritusreicheren Feinsandgebieten

zu haben.

Um ein genaueres Bild dieser Venus-Community zu geben, seien die wichtigsten
Arten auf Grund der Untersuchungen von BreGvap (1930) im Gebiet des Kattegatt-
Skagerrak genannt. BLeGvAD traf hier in drei Gebieten. niimlich I. siidl. von Hals.
westl. der Linie Fornoes-Westende von Loeso-Nord-Renner-Licht-Skan Feuerschiff;
1I. nérdl. von Hals, westl. der Linie Fornoes-Westende von Loese-Nord-Renner-Licht-
Skan Feuerschiff, und I11. siidl, von Hals, 6stl. der Linie usw. eine Venus-Community

+ Echinocardium. Es waren in diesen Gebieten

a) Die an Individuenzahl vorherrschenden (abundierenden) Arten der Makrofauna
mit Angabe von Durchschnittswert pro qm und Schwankungsbreite:

I| I II | 111

Spisula subtruncata (vorw1evend 3unge Tlete) ‘468 (0~ 3607) I71 5(0—880)!163 (0-1033)
Ampelisca brevicornis 172 (29-680) 43 (9-136) | 14 (0-41)
Pectinaria koreni 40 (0-15 - |19 (0-123)
Tellina fabula 9 (2—19,5) 36 (6-68) | 8 (0-20)
Nucula nitida . . . . 2 (0-16) 33 (2-76) | 0,1 (0-1)
Nephthys hombergi . : 12 (1.3-16) | 15 (10-21) | (0-12)
Venus (Chzone) gallma . 5 (0-13) 12 (1-50) 4 (0-13)
Scoloplos armiger 10 (0,6-29) | 5,5 (0-16) 13 (4-26,5)
Ophiura albida : 15,5 (7,5-35) 2-9) 8,5 (0-20)
Echinocardium cordatum . 1,8 (0-7) 08 (0-2.5) 4,5(0-18,5)

j 14,4 (0-130), 0,5 (0-2,5) 2,2 (0-10)
Ophelia “limacina . 5 (0-8) 1,4 (0-6) 9,5 (0-26)
Eehinoeyamus puszllus 1.2 (0-4) 0,5 (0-2,5) 15 (0-41)
Travisia forbesi ‘ 0,3 (0-1,7) — 13 (0-46)
Philine aperta 4,3 (0-9) 5 (0-15) 1,9 (0-6)
Ophiura affinis . . 2,8 (0-8) — | 2,1 (0-12)
Cultellus pellumdus 6 (0-34) 1,3 (0-5) | 1,1 (0—" 5)
Corbula gibba 1,4 (0-9) 5,4 (0-25) | 0,5 (0-2,5)

In IIT erreicht ferner Bathyporeia guilliamsoniana 3, Phozocephalus holbdlli 1,8,

Gastrosaccus spinifer 2,2,

b) In einem hohen Prozentsatz den Stationen vorhandene (konstante) Arten der
Makrofauna. Von insgesamt 23 Stationen (I bis III) waren vorhanden an 22:
Tellina fabula, Ampelisca brevicornis, Ophiura albida, Scoloplos armiger, Nephthys
hombergi; an 20: Venus gallina; an 18: Spisula subtruncata Ophelia limacina,
Nephthys longesetosa; an 17: Echinocyamus pusillus, Philine aperta, an 16: Cul-
tellus pellucidus; an 14: FEchinocardium cordatum, Pectinaria koreni; an 12:
Gastrosaccus spinifer; an 11: Phoxocephalus halbollz, an 10: Nucula nitida, Ma-
coma calcarea, Bela turricula, Diastylis rathkei, D. spinosa, Travisia forbesi, Asterias
rubens; an 9. Bathyporeia pelagica, Ophiura affinis; an 8: Montacuta bidentata,
éyndosmya alba, Corbula gibba, Arctica islandica, Buccinum undatum, Hippomedon
denticulatus usw.

c) Spezifische Arten, die bei BLrevap nur in der Venus-Community (I—III) an-
gefiihrt sind, mit Angabe der Zahl der Statlonen (unter 23), an denen die Art ge-
funden wurde: ,,Edwardsia chrysanthellum* (wohl Halcampa duodecimcirrata) 5,
Amphicteis gunneri 1, Pista cristata 1, Lamprops fasciata 4, Portunus depurator 1,
Hippomedon denticulatus 8, Haustorius arenarius 2, Pho:cocephalus holballi 11, Noto-
tropis swammerdami 3, N. vedlomensis 1, Tellina tenuis 6, Mya truncata 6, Thracia
fragilis 3, Mactra stultorum 1, Cardium norvegicum 1, Nassa reticulata 3, Natica
catena 3, Amauropsis islandica 1. Rein nach den Breevapschen Tabellen ergeben sich
noch zahlreiche weitere spezifische Arten, es sind aber Algenbewohner, Steinbewohner
usw., die bei den ,,blinden** Bodengrelferfangen mit in die Listen gekommen sind,
ohne okologisch der Sandfauna anzugehéren.

Zur Sandfauna gehort ferner die Macoma-Community (d) PETER-
SENs (Fig. 21). Sie ist keineswegs auf Sand beschrinkt, besiedelt aber
weite Strecken des Kiistensandstrandes. Sie enthélt als Charakterart
1. Ordnung Macoma baltica, als Charakterarten 2. Ordnung Mya are-
naria, Cardium edule, Hydrobia sp. (ulvae), Scrobicularia plana. Es
handelt sich um eine nach den Bodengreiferfangen an , Biomasse* meist
arme Coenose. Auf Grund der Daten von 17 Stationen, die PETERSEN
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1915 fiir auf Sandboden lebende Bestdnde dieser Gemeinschaft in der

diénischen Beltsee gibt, zeigt die Macoma-Coenose kurz folgendes Bild.

a) An Individuenzahl hervortretende (abundierende) Arten der Makrofauna mit
Angabe der durchschnittlichen Anzahl pro qm und der Schwankungsbreite: Macoma
baltica 30 (0—141), Cardium edule (+ C. sp.) 23 (0—245), Spisula subtruncata 6.4

(Y

® g

Fig. 21. Macoma-Coenose (d). Besiedlung auf 0,25 m?. Ringkobing Fjord.
Eulitoral, 0,3 m Tiefe bei Hochwasser, trocken bei Niedrigwasser.
1 Macoma baltica, 5 Ex.; 2 Cardium edule, 1 adult, 3 juv.; 3 Mya arenaria, 1 adult,
2 juv.; 4 Arenicola marina, 4 Ex.; 5 Nephthys spec., 2 Ex.; 6 Scoloplos armiger, 1 Ex.
Nach PETERSEN 1918.

(0—106), Mya sp. (wohl aremaria) 4 (0—23), Cardium fascialum + exiguum 3.8
(0—21), Tellina tenuis 3,7 (0—46), Nassa reticulata 2,3 (0—11,5), Nephthys sp. 2,1
0—S8). Scoloplos armiger 2 (0—24), Hydrobia 1 (0—?), Macoma calcarea 1.5 (0—17),
phiura albida 1,4 (0—17), Syndosmya alba 1,1 (0—10), Arenicola marina 1 (0—10).
Auf Grund der Bodengreifertechnik sind aber sicherlich die Zahlen fiir Arenicola,
Mya, Crangon (0.1!), wohl auch Hydrobia, sowie Spioniden viel zu gering. Ge-
wichtsméBig stehen natiirlich die groBen Muscheln an 1. Stelle.
b) In einem hohen Prozentsatz der Stationen vorhandene (konstante) Arten der
Makrofauna. Von insgesamt 17 Stationen waren vorhanden an 16 Nephthys sp., an




Die Coenosen innerhalb der Sandregion I.a .73

14 Macoma baltica, an 12 Mya, an 11 Scoloplos armiger, an 9 Cardium edule, an 7
Nassa reticulata, an 6 Cardium fasciatum -+ exiguum, an 4 Hydrobia, Pectinaria
koreni, Ophiura albida, Nereis, Arenicola marina, Montacuta bidentata. Differential-
arten gegeniiber der Venus-Coenose sind Macoma baltica, M. calcarea, Cardium edule,

C. fasciatum -+ exiguum, Hydrobia, Arenicola. Im salzreichen Wasser kommen nach
PETERSEN 1924 noch Tapes aureus und T. pullastra hinzu. (Weiteres iiber die Ma-
coma-Coenose siehe S. 81.)

Eine genaue Gliederung der Makrofauna des Sandes unter Beriick-
sichtigung feinerer Unterschiede des Bodengrundes hatte bereits ALLEN
1899 fiir den Kanal (Plymouth-Eddystone-Griinde) gegeben. ALLEN
hat bereits die verschiedenen Korngrofen des Sandes ermittelt und eine
umfangreiche Artenliste, sowohl fiir die einzelnen Fangplatze als auch
fiir die Bodengriinde Feinsand, Grobgersll mit Sand oder Mud, Fein-
geroll, Schill und Steine gegeben. Die Tabellen zeigten deutliche Un-
terschiede in der Besiedlung dieser Bodengriinde. Bei der Betrachtung
der Tabellen ist allerdings zu beriicksichtigen, dall bei den Fangen die
gesamte Grundfauna und nicht nur die des Sand- bzw. Gerollbodens
berticksichtigt ist. Es finden sich also sowohl Felsbodentiere, die auf
einzelnen Gesteinsblocken als auch Phytaltiere, die auf dem Grund
zerstreut wachsende Algenbiische besiedeln, in den Faunenlisten an-
gegeben. Im gleichen Gebiet (Kanal vor Plymouth) hat dann FORD
1923 unter Benutzung von Bodengreiferfingen eine Gliederung der
Sandbodenfauna in verschiedene Gemeinschaften vorgenommen. Er
zeigt zunédchst klar, daf in der Makrofauna, die auch hier allein un-
tersucht wird, ein deutlicher Unterschied zwischen Grobsand- und
TFeinsandgebieten nachweisbhar ist. Er vergleicht in einer Tabelle den
Feinsand, in dem die ALLENschen Korngrofienklassen VI, VII, VIII
(KorngroBen von 1 mm abwirts) vorherrschen, mit dem Grobmaterial,
das vorwiegend Material der Klassen IT, III, IV (Korngrole 1,5 mm
bis > 5 mm) enthélt. (Siehe Tabelle 2 auf Seite 74).

Wie aus dieser Faunenliste ersichtlich, reicht die Gruppe A bis in
recht detritusreiche Gebiete hinein.

Auf CGrund dieser Vergleiche kommt FORD zu dem durchaus be-
rechtigten SchluB, dal innerhalb der Sandboden zwei deutlich tlenn—
bare Coenosen unterschieden werden miissen.

I. Die Spatangus purpureus-Venus fasciata-Ge-
meinschaft (SpVf) des Schills und groben Sandmaterials mit den
in der obigen Tabelle 2 in der rechten Kolumne (B) aufgefiihrten Arten
(Fig. 22).

II. Die Echinocardium cordatum-Venus gallina-
Gemeinschaft (EcVg) des feineren Sandes mit der in Kolumne
A angefiihrten Arten. Die Gemeinschaft zeigt jedoch je nach der Bo-
denart, ob reiner oder schlickiger Sand, einige Sub-Assoziationen. Als
solche unterscheidet FORD folgende (die besonders charakteristischen
Arten durch ! gekennzeichnet).

Untergruppe 1. Reiner Feinsand mit folgenden typischen Arten.
Muscheln: Mactra stultorum!, Venus gallina, Ensis ensis!, (Meretric
chione), (Donax vittatus), (Lutraria elliptica juv.); — Krebse: Bathy-
poreia spec.!, Iphinoe trispinosa!; — Echinodermen: FEchinocardium
cordatum; — Polychaeten: Owenia fusiformis, Nephthys spec.
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Tabelle 2.

A. Feiner Sand
(von 1 mm abwiirts)

B. Grioberes Material
(SCcHILL)
(> 1,5 mm)

Typische Arten

Arten beider Bodenarten

Typische Arten

b) Muscheln
Nucula nitida
Thyasira flexuosa
Montacuta bidentata
Tellimya ferruginosa
Syndosmya alba
S. prismatica
Tellina fabula
Donaz viltatus
Mactra stultorum
Spisula sublruncata
Lutraria elliptica

b) Muscheln
Spisula elliptica
Dosinia lupina
D. exoleta
Venus (Timoclea) ovata
Tapes virgineus
Corbula gibba
Solecurtus antiquatus
Ensis ensis

a) Chordata
Amphiozus lanceolatus

b) Muscheln
Nucula radiata
Glycymeris glycymeris
Lima loscombi
Montacuta substriata
Tellina crassa
T. pusilla
Lutraria oblonga
Venus fasciata
Gouldia minima
Cardium norvegicum
Gari tellinella

Solecurtus scopula

|
!
Meretriz chione | £
BEnsis arcuata

Venus (Chamelaea) gallina |
Tapes pullastra | |
Cardium echinatum |
Gari ferroensis

Mya truncata

Cultellus pellucidus

|
¢) Gastropoda t
Turritella communis ’

|

d) Echinodermata
Echinocardium cordatum
Ampliura filiformis
Tucumaria elongata
Leptosynapta inhaerens

d) Echinodermata

d) Echinodermata
Echinocyamus pusillus

Echinocardium flavescens
Spatangus purpureus

e) Crustacea
Gonoplax rhomboides \
Alphaeus ruber
Calianassa subterranca }
Diastylis spec. ‘
Iphinoe trispinosa |
Bathyporeia pelagica I
B. guilliamsoniana

f) Polychaeta
Sthenelais limicola
Goniada maculata
Magellona papillicornis
Cirratulidae
Meclinna adriatica
Pectinaria spec.
Notomastus latericeus | |
Scalibregma inflatum ‘ !

f) Polychaeta
Nephthys spec.
Lumbriconereis spec.
Glycera spec.

Lanice conchilega

f) Polychaeta
Polygordius spec.
Onuphis britannica

Untergruppen 2 und 3 gehoren dem detritusreichen Sand an und
zeigen bereits Elemente der Weichbodenfauna. Sie unterscheiden sich
im wesentlichen durch die Tiefenlage (2 in flacherem, 3 in tieferem
Wasser) und durch die Syndosmya-Arten (in 2 Syndosmya alba, in
3 S. prismatica). Von der beiden gemeinsamen Fauna nennt FORD
Mactra subtruncata, Venus gallina, Cultellus pellucidus, Nucula ni-
tida, Cardium echinatum, Montacuta bidentata, Diastylis spec., Echino-
cardium cordatum, Nephthys spec., Owenia fusiformis, Pectinaria spec.,
Goniada spec., Sthenelais limicola.
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Die 4. Untergruppe bewohnt schwarzen Mud. gehért also nicht zur
Sandfauna.

Fig. 22. Spatangus purpureus-Venus fasciata Coenose (SPVF) von Schillboden.
Besiedlung auf 0,1 m?. Eddystone bei Plymouth.
Muscheln: 1 Glycymeris glycymeris, 5 Ex.; 2 Tellina crassa, 1 Ex.; 3 Tellina fasciata,
1 Ex.; 4 Venus fasciata, 5 Ex.; 5 Venus ovata, 2 Ex.; 6 Tapes virgineus, 1 Ex.;
7 Gouldia minima, 6 Ex.; 8 Cardium nodosum, 1 Ex.; 9 Cardium (Laevicardium)
norvegicum, 1 Ex.; 10 Gari tellinella, 1 Ex. (siehe auch 22). Seeigel: 11 Echino-
cardium flavescens (juv.), 1 Ex.; 12 Echinocyamus pusillus, 2 Ex.; Krebse: 13 Por-
tunus pusillus, 1 Ex.; 14 Ebalia tuberosa, 1 Ex.; 15 Ampelisca typica, 1 Ex.; 16 Maera
spec., 1 Ex.; Anneliden: 17 Polygordius spec.; 18 Glycera spec., 2 Ex.; 19 Polynoinae,
1 Ex.; 20 Lumbriconereis spec., 1 Ex.; Chordata: 21 Branchiostoma lanceolatum, 4 Bx.;
22 Muschel Solecurtus scopula, 1 Ex.
Nach einer Abb. von Forp 1923, stark abgeiindert.

Speziell der Schillboden wurde im gleichen Gebiet (Plymouth.
Eddystone Grund) von SMITH 1932 untersucht, und zwar wieder die
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Makrofauna. SMITH ermittelte auch die verschiedene Korngriofie der
einzelnen Schillgebiete und versuchte, die quantitative Besiedlung zu
erfassen, indem er die Stiickzahl pro Liter Schill ermittelt.

Zur Kennzeichnung der Korngréfe verwendet er, wie bereits frither Aunex (vgl.
S. 73), die ,,Representative Number‘‘. Sie wird dadurch gewonnen, dall zunichst die
Verteilung der Sedimentteile auf die einzelnen Siebfraktionen (15, 5, 2.5, 1.5, 1,
0.5 mm, > 0.5 in einer Minute sedimentierend und > 0.5 nach einer Minufe in Sus-
pension) festgestellt, dann der prozentuale Anteil jeder Fraktion berechnet wird. Die
Prozentzahl wird fiir jede Fraktion mit der Fraktionszahl multipliziert, also etwa
0.16 (% Anteil der Fraktion 15 cem Material) X 15 (Siebweite der Fraktion) = 2.40
und so fort fiir jede Siebgrofe. die so erhaltenen Einzelwerte fiir die verschiedenen
Fraktionen werden addiert und durch 100 dividiert. Eine héhere Zahl zeigt also
gribere, eine niedrige feineres Material an.

Die Verteilung der Arten auf die verschiedenen Schillsorten zeigt
Tabelle 3. Aus ihr ergibt sich, daBl Schill mit der Representative
Number 1—2 bei weitem die groBte Artenzahl aufweist, groberes Ma-
terial zeigt einen allmédhlichen Abfall der Arten, der nur in einer
Verarmung besteht. Nach dem feineren Material hin (< 1,0) ist der
Artenabfall plotzlicher, gleichzeitig treten in diesem Material bereits
Arten der Feinsandgebiete auf (Abra!).

Auf Grund von quantitativen’ Bodengreiferfingen Forps (1923) bei Plymouth, die
allerdings verschiedene Bodenflichen (0,1—1 m?) umfassen, ergibt sich fir diese
Coenose folgendes Bild (10 Stationen zugrunde gelegt).

1. Quantitativ hervortretende Arten der Makrofauna mit Angabe von Durchschnitt
pro 1 m? und der Schwankungszahl: Venus fasciata 18,2 {(0—90); V. ovata 13.5 (0—70);
Spisula elliptica juv. 10 (0—94); Gouldia minima 8,4 (0—58); Branchiostoma (Amphi-
oxus) 7,9 (0—36); Glycimeris glycimeris 7,9 (0—48); Cardium nodosum 7.4 (0—70):
Echinocyamus pusillus 7 (0—20); Tapes wvirgineus 6,2 (0—20); Syndosmya alba 6
(0—60), nur durch Massenauftreten in einem Grenzgebiet bedingt; Glycera spec. 4.5
(0—16) ; Gari telinella 4,4 (0—22); Tellina pusilla 4 (0—10); Polynoinae 2,7 (0—10);
Tellina crassa 2,2 (0—8); Nucula radiata 2,1 (0—6); Nephthys spec. 2,1 (0—10); Cul-
tellus pellucidus (nicht typisch., in Grenzregionen) 1.9 (0—18); Portunus pusillus 1.7
(0—5); Ampelisca spec. 1,7 (0—5); Ampelisca-Arten insgesamt 3,2); Corymorpha nutans
1,7 (0—16); Lanice conchilega > 18 (0—10); Lumbriconereis spec. 1,5 (0—5). —
Spatangus purpureus ist nur mit 0.3 (0—2), Echinocardium flavescens nur mit 0.4
(0—2) vertreten, in hoheren Zahlen jedoch Polygordius, der bei der Siebmethode nur
fragmentir erfalit wird.

2. An einer grioBeren Zahl von Stationen vertretene (konstante) Arten. Von
10 Stationen waren vorhanden an 10: Venus ovata, Echinocyamus pusillus: an 6:
Branchiost (Amphiozus), Tellina pusilla, Venus fasciata, Gari telinella, Glycera

spec., Polynoinae; an 5: Polygordius spec. (wirkliche Konstanz wohl grofer): Lum-
briconereis spec.; Tellina crassa, Tapes wvirgineus, Nucula radiata; an 4: Gouldia
minima, Glycimeris glycimeris, Portunus pusillus. Die Seeigel Spatangus purpureus
und Echinocardium flavescens waren nur an 2 der 10 Stationen vorhanden.

In der Nordsee untersuchte DAVIS (1925) das Gebiet der Dogger-
bank und siidlichen Nordsee auf seine Bodenfauna und ihren Zusani-
menhang mit dem Untergrund. Die Bodenart wurde durch gleichfalls
fraktionierende Siebung bestimmt wund aus den Gewichtsteilen der
GroBenordnungen nach BORLEYs Methode die ,,Representative Number
bestimmt. Auf Grund dieser Zahl wird dann der Boden in 7 Gruppen
(I—VII) geteilt. I gehort biologisch bereits zum Weichbodengebiet,
soll aber der Einfachheit wegen hier gleich mithehandelt werden, VII
ist grober Boden mit Material, das vorwiegend iiber 1,5 mm Durch-
messer besitzt. DAVIS stellt zunédchst die fiir jeden Boden spezifischen
Arten auf und dann jeweils die auf verschiedenen Bdden vorkommen-
den (von gelegentlichen Einzelfunden abgesehen). Schon diese Zusam-
menstellung (Tabelle 5) ergibt interessante Ergebnisse.
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Tabelle 3.
Artenliste und Verteilung der Fauna auf und im Schill nach SMirH.
Represen- [ Represen-
tative ; tative
Number || Number
of gravel || of gravel
Al AN
oleleis|l siQiflia
A HHERE
M| Mals|Y
|
Hydrozoa e ‘ Porcellana longicornis . " %
O Sertularella gayi . XX | Upogebia deltaura e
QO Abietinaria abietina . | X + Bupagurus cuanensis ! x |
O-+ Plumularia setacea Sl X + Anapagurus laevis | e
O Nemertesia antennina . . " x Portunus pusillus X
Anthozoa ‘ P. depurator . R
O Sarcodictyon catenata 1 et + Atelecyclus septemdentatus X
O+ Alcyonium digitatum . . ‘ % gbalza tuberosa i
O Epizoanthus incrustatus x1 % tumefacta x| X
O Ilyanthus mitchelli o Il Mollusca [ [
— Caryophyllia smithi . X Nucula nucleus . .-*. | [x)x|x
pRY!

Polychaeta N. radiata . . 5 [ [X]x{x
Polygordius lacteus . . . |X|x|x|x Glycymeris _glycymeris . | X]%]%
4+ Eunoe nodosa o S cad S (W O Modiolus phaseolinus | X | x

+ Lagisca extenuata . . . | X O Chlamys varia . Iox|x
-+ Sthenelais boa . . x| |O+ Ch. tigrina % X
Mystides limbata . X | x| x Pseudamussium ‘similis . X
Syllis sp. . . x|%|x| |O+ Lima subauriculata 2 } X
Nephthys hombergi . . - X [x|x Astarte sulcata 5 ol ey
Praegeria remota . . . .| [X[X|X A. triangularis o JSHXY X
Glycera lapidum DT T ixIx x| x|l + Bellia suborbicularis .4
G. gigantea paree s e e Tellina crassa . 8 V X [ x
iy AT S ’x % | x| x T. donacina . X [X|x
+ Eunice harassi . . . X T. pygmaea . | A X
Onuphis conchylega . SARE. 1% + Abra prismatica .| X
Hyalinoecia tubicola AN + 4. alba v X
H. bilineata 1 CixIx]|x Gari tellinella Sl X
Lumbriconereis tmpahms X x|x + G. costulata s
+ Aricia sp. % Gafrarium minimum XX |x
. POl dorE ‘ v Venus casina . L Ixx|x|x
+ Owenia fustformn ) X V. (Chione) ovata [ XXX [x
-+ Petta pusilla . w1 V. (Chione) fasciata 1>< X | x
Lontce conchilega 5 \ x Paphia rhomboides [X[x|x
+ Terebellides stroemi . ot X Cardium scabrum . S alix
O+ Serpula_vermicularis . . | X 0. ovale ; Sf e
O+ Hydroides norvegica . | X + Laevicardium  crassum X
O-+ Pomatoceros trzqueter [ X Psammsolen candidus 2
Maldanidae % | x| x| x|O+ Emarginula fissura X
Gedhyres + A!angelia linearis . . X
£ Phaacolusoma e 2 + ba{l{ostama papillosum . X
g ey Trivia europaea X
Crustacea Natica alderi 2 XX
O+ Pyrgoma anglicum ‘ X + Turritella communis .
~+ Nannastacus sp. x|| 4+ Scaphander lignarius X
Conilera cylmdracea x|x| |O+ Doto fragilis : X
+ Lyssianassidae X Echinodermata
ﬁ"‘feﬁ:"’:’;‘;r:::”“omw X|%|| 4 Astropecten irregularis X
. butniots 2l X|| + Luidia_ciliaris . . . X
Urotl;wépmariﬂa X [x 3” ﬁmth"f f,ram,m = | A
+ Leucothoe spinicarpa - | X Opalfl;i:gazs e:'z e i \ § i
+ g[‘i;e‘:"f"’":tsh ::ir;liserralus *-f ; 7 Echinocyamus pusillus . Ix [x|x|x
Lembos longqm; s X %p a}:;mgus d’.’"”";l"u’ Pt e
%54 chinocardium flavescens . X
I Iﬂ:‘;}:&’;‘ﬂ;ﬁg ’:‘;‘:#JZ"‘:""‘ 2 X Cucumaria hyndmani X3l
O-+ Phtisica marina x Chordata
-+ Crangon allmani 4 + Eugyra arenosa . 3 X
Galathea dispersa \X x + Polycarpa fibrosa . | X
-+ G. strigosa £ e Branchiostoma lanceolatum [x|x|x|x

" »

+ vor dem Artnamen bedeutet

nur in einer Probe gefunden
: der Epifauna angehorend.
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Tabelle 4.
Durchschnittliche Individuenzahl pro 1 1 Schill (I) und Konstanz der Arten (II)
nach Smita 1932.

-
—
-
-
—
—

11/24 ||Ceradocus semiserratus .
19/24 || Lyssianassa sp.

2/24 || Eupagurus cuanensis
12/24 || Portunus pusillus .

Glycymeris glycymeris . .
Astarte triangularis . . ‘
Tellina crassa .
Gafrarium minimum .
Venus (Chione) ovata
Nucula radiala .

Venus casina .

V. (Chione) fascmla =
Modiolus phaseolinus
Tellina pygmaea

Lima subauriculata
Paphia rhomboides

PO

2

DO ek o ok ok ek ot DD bk ot ot DD et et i DD e DD e et ok DD e et DD e e e O

4/24 Polygordius sp.

Syllid sp. e % e
1(;//31 Mystides limbata . . . }

1/24 || Glycera lapidum
Lanice conchilega .
1/24 || Terebellid tube . A
3/24 || Terebellides stroemi .

Abra abla | . eiv i op A 1/24 ||Owenia tubes ,6 | 5/24
Natica alderi . : 2/24 ||Hyalinoecia sp. 50| 8/24
Nucula sp. 5 3/24 ||Aricia sp. ,0 | 1/24

| 3/24 | Praegeria remota

4/24 || Terebellid sp.

2/24 ||Owenia_fusiformis

2/24 | Maldanids e

1/24 ||Eunoé nodosa .

1/24 Nephthys sp. (juv.)

1/24 | Phyllodocids - 3
1/24 | Lumbriconereis zmpatzens .
Syllis vittata .
Lumbriconereis sp.

1/24 || Polychaeta indet. ]
1/24 || Glycera sp. . .

3/24 || Polynoid . '

Cardium ovale

Astarte sulcata . .
Pseudamussium similis .
Gari tellinella

G. costulata . !
Cardium scabrum . .

C. (Laevicardium) crassum
Tellina donacina

Echinocyamus puszllus . ‘
Amphipod (indet.) -
Ophiura? affinis juv.
Ophiurid sp. . T
Spatangus purpureus . . ‘
Cucumaria sp. (juv.)
Ophiura sp. (juv.) 3
Echinocardium ﬂavescem. .
Ophiothriz fragilis (juv.) ’

1/24 || Hyalinoecia bilineata
1/24 || Arenicola sp. .
1/24 |[Sabellids (juv.) . . >
1/24 | Pomatoceros trzqu.eter tubes m.
1/24 | Ephesia gracilis X

Syllis cornuta
3/24 Eusyllis sp. . .
3/24 Onuphis conchyleya
1/24 Onuphis tubes .

1/24 || Goniada sp. . :
1/24 ||Hyalinoecia tubes .

1/24 | Nemertini
Micrura sp. . Sl e
1/24 Micrura sp. (Juv ) . . o

Ampelisca brevicornis
Urothoé marina . . . . .
Ampelisca lenuicornis . .
Ampelisca spinipis
Anapagurus laevis 3a
Galathea sp. (juv.) . . .|
Ebalia sp. (juv.) SRk
Spirontocaris cranchi
Conilera cylindracea . .
Cheirocratus sundevalli . ’

BEwwow 00 vannwoboocoooooornwoohoonmocnowokRon- Soom
-
=
w0
-

e B e D O

WOOMOOPOOOOOWO COOCOTSWOOST COCOOOHRIAIWOOOOOOHACOHHPOII
[
-
—
3
-~

Megamphopus cornutus .
Lembos longipes
Gnathia mazillaris
Maera othonis

2/24 Amphiozus lanceolatus . .| 1,3

D ke ko o ok o ok ko ok DD ok DD e ek O B bk 00 ek bk o ok ok ot o o ok o ok o ok ok ok ok o ok ok o o

1/24 || Phascolosoma vul,gare with |
2/24 |l Lo ph ¢

Tabelle 5.

1v 1T

VI | v 0.1 .1
Bodeum VIL |(19-21) (16-18) (13-15) (10-12)| (7-9) \(4—6)1)

schen Arten . . 11 2 b 3 11 1826
b) Gesamtzahl der

19 19 47 55 ‘ 45

| \
a) Zahl der spezifi- ’ ‘ \
[
\

Arten . . ¢ 17 13
¢) Index aus a: R T 15 26 16 28 33 58

') Die arabischen Zahlen bedeuten die ..Representative Number, die zu der durch
lateinische Zahlen gekennzeichneten Bodenart gehoren.
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Die Tabelle zeigt erstens, daBl die Feinboden eine hohere Artenzahl auf-
weisen als die groberen Sande, dall aber das grobste Material (VII)
gegeniiber der Bodenart VI einen Anstieg zeigt, zweitens dall die Zahl
der spezifischen Arten am grofiten im Grobmaterial (65%) ist.

Die von DAVIS angefiihrten Arten sind folgende, hinter dem Art-
namen ist. die durchschnittliche Individuenzahl auf 0,4 m?2 angegeben.
A TFir die einzelnen Bodenarten spezifische Arten.

Boden VII. Amphioxus lanceolatus 11,76; Nucula nucleus 1,91; Am-
pelisca spinipes 0,88; Psammoecola depressa 0,88; Cardium (Laevicar-
dium) norvegicum 0,15; Venus fasciata 0,15; Tellina crassa 0,15; Lepi-
dopleura cancellatus 0,15; Scolecolepis cirrata 0,15; Phyllodoce lami-
nosa 0,15; Gattyana cirrosa 0,15. Die beiden letztgenannten Polychae-
ten, sowie das Amphineur Lepidopleurus gehoren wohl eher zu der
Epifauna als zur Eufauna des Bodens.

Boden VI. Gastrosaccus spinifer 6,00; Lanice conchilega 1,50. Die
spezifische Natur dieser beiden Arten ist sicher nur zufillig. An ande-
ren Orten kommen beide auf recht verschiedenen Béden vor.

Boden V. Echinus miliaris 0,31; Tellina donacina 0,31; Pecten
opercularis 0,16; Ebalia tuberosa 0,16; Portunus pusillus 0,16. Auch
fiir die Mehrzahl dieser Arten ist die Spezifitat fiir diesen Boden wohl
mehr zufillig.

Boden 1V. Macoma baltica 0,11; Urothoe norvegica 0,05; Plathel-
mintes (unbestimmt) 0,05. Hochstens Urothoe echt spezifisch.

Boden III. Natica catena 0,10; Venus ovata 0,02; Leucothoe lillje-
borgi 0,02; Corysles cassivelaunus 0,01; Iphinoe {trispinosa 0,01;
Astarte sulcata 0,01; Astarte borealis 0,01; Aporrhais pes pelecani 0,01;
Lacuna crassior 0,01; Chone spec. 0,01; Ophiura sarsi. Auch viele
dieser Arten sind nur zufallig und gehoren eher weicheren Boden an
( Astarte, Aporrhais, Ophiura); als Sandtiere konnen die ersten fiinf
Arten bezeichnet werden. )

Boden II. Owenia fusiformis 50,13; Ophiura albida 2,50; Monta-
cuta bidentata 0,13; Ophiura affinis 0,38; Diastylis rostrata 0,13; Scali-
bregma inflatum 0,09; Bulimella cylindracea 0,09; Buccinum undatum
0.,06; Modiolaria discrepans 0,06; Glossobalanus marginatus 0,03; Pelo-
naia corrugata 0,03; Tellina tenwuis 0,03; Lucina borealis 0,03; Tritono-
fusus gracilis 0,03; Chaetoderma spec.; Echiurus echiurus 0,03; Sabella
pavonina 0,03; Ampharete acutifrons 0,03. Die Mehrzahl dieser Arten
sind bereits fiir Weichboden charakteristisch.

Boden I. Maldane sarsi 75,42; Amphiura filiformis 13,47; Rhodine
gracilior 10,14; Echinocardium flavescens 7,08; Dentalium entale 5,97;
Nicomache maculata 3,33; Pectinaria auricoma 2,92; Eumenia crassa
2.08; Cryptodon flexuosus 1,94; Glycera alba 1,53; Ammolrypane aulo-
gaster 1.11; Synapta inhaerens 097; Glycera rouxi 0,97; Brissopsis
lyrifera 0.83; (Thelepus circinnatus 0,83); Ebalia twmefacta 0,83;
Eudorella emarginata 0,69; Arctica (Cyprina) islandica 0,69; Notoma-
stus latericeus 0,69; Phyllochaetopterus spec. 0,56; Chaetopterus varie-
pedatus 0.42; Cucumaria pentactes 0.28; Gephyrea spec. indet. 0,28;
Scala clathratula 0,14; Aricia cuvieri 0,14; Halcampa chrysanthellum
0.14.
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B. In zwei Bodenarten festgestellte Arten (hinter der Art die Boden-
sorte, in der die Art haufiger auftritt, in romischen, die hier vorhan-
dene Individuenzahl auf 0,4 m?® in arabischen Zahlen').

Boden VII—V: 0.

Boden IV + III: Donax wittatus IV 1,30; Astarte compressa 0,49;
Nerine cirratus IV 0,05.

Boden III + II: Mactra stultorum II1 108,15; Echinocardium corda-
tum III 24,78; Spisula subiruncata 1I1 17,32; Natica alderi 1I1
1,06; Tellina fabula 11 1,56; Ampelisca laevigata 11 0,88; Cultellus
pellucidus 11 0,63; Lulraria lutraria 11 0,66; Natica montagui 11X
0,37; Portunus depurator 11 0,19; Astropecten irregularis 11 0,16;
Ophiura ciliaris 11 0,13; Cerianthus lloydii 11 0,09; Gari ferroe-
ensis 111 0,09; Spisula elliptica 111 0,07.

Roden IT + I: Nucula nitida 1 4,03; Stylarioides glauca 1 1,81; Turri-
tella communis 1 097; Virgularia wmirabilis 1 0,69; Pectinarin
koreni 1 0,56; Lumbriconereis fragilis 1 0,28; Nemertinen I 0,28;
Cardium echinatum 11 022; Praxilella praetermissa 1 0,14; Nucu-
lana minuta 1 0,14. *

C In drei Bodenarten festgestellte Arten (Bedeutung der Zahlen wie

bei B).

Boden VII + VI + V: Echinocyamus pusillus VII 3,24; Spisula solida
V 2.34; Spatangus purpureus V 0,16.

Boden VI + V + IV: Crangon crangon VI 1,00.

Boden V + IV + IIL: Ophelia limacina V 2,19; Eupagurus bernhar-
dus V 0,32.

Boden IV -+ III + II: Bathyporeia pelagica IV 0,33; Goniada macu-
lata 111 0,33.

Boden IIT + II + I: Syndosmya prismatica I 0,97; Scoloplos armiger
II 0,41; Amphiura chiajii 1 0,28; Hippomedon denticulatus 1 0,28;
Tellimya ferruginosa II 0,16; Aphrodite aculeata 1 0,14.

D. In vier Bodenarten festgestellte Arten.

Boden VI + V + IV + III: Magelona papillicornis VI 1,00; Cirra-
tulus spec. VI 1,00; Ensis (Solen) ensis VI 1,00.

BodenV o EY = 15T <= A1 0.

Boden IV + III + II + I: Venus gallina 1 0,83.

E. in fiinf Bodenarten festgestellte Arten.

Boden VII bis II: Sigalion mathildae 111 0,18.

Boden VI bis I: Nephthys caeca VI 4,00.

F. In sieben Bodenarten festgestellte Arten.

Toden VII bis I: Syndosmya alba I 0,69; Sthenelais limicola VII 0,29.

Bei einem Versuch, diese Iaunenverteilung in bereits beschriebene

Coenosen einzugliedern, féllt sofort die Parallele der Grobsand- bzw.

Schillfauna mit der Spatangus purpureus-Venus fasciata-Coenose

FORDs auf. Die beiden Nennarten dieser Coenose sind in dem Grob-

sandmaterial von DAVIS vertreten, ferner sind gemeinsam: Amphioxus

lanceolatus, Cardium mnorvegicum, Echinocyamus pusillus, Echinocar-
dium flavescens. Ein Versuch, die iibrigen Gruppen mit den PETER-

') Siehe die Note auf Seite 78.
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SENschen Coenosen in Einklang zu bringen, ist sehr schwierig, wie
DAVIS ausfiihrlich darlegt. Dabei sei erwdhnt, da Boden I bereits eine
typische Weichbodenfauna enthédlt und Boden II eine Mischfauna
Weichboden/Sand. Die fiir Boden I spezifischen Tiere (Gruppe A,
S . . .) stellen nach DAVIS ein Gemisch der ,,Brissopsis® und ,,Echino-
cardium filiformis“~-Gemeinschaft PETERSENs dar, wiahrend die gleich-
zeitig in Boden II und III vorkommenden Tiere (Gruppe B, S .. )
insgesamt der Venus gallina bzw. ,tiefen Venus-Gemeinschaft“ nahe-
kommen. Manche von PETERSEN als Charaktertiere bestimmte Ge-
meinschaften gewihite Arten, z. B. Venus gallina, Syndosmya prisma-
tica, Amphiura chiajii treten hier gemeinsam in Boden I, IT und III
auf, Syndosmya alba sogar in allen Boden.

Ausfiihrliche Untersuchungen iiber die Bodenbiocoenosen der Deut-
schen Bucht wurden von HAGMEIER 1924 durchgefiihrt, doch liegt zu-
ndchst nur ein vorldaufiger Bericht vor. ,,Das Wattenmeer und ein schma-
ler Kiistensaum sind von der Tellina (= Macoma) baltica, von der ,bal-
tischen“ (PETERSEN) Tiergemeinschaft besiedelt; die reinen Sande von
Borkumriffgrund, den Sylt-Aulengriinden und Horns Riffgrund ent-
halten die Gemeinschaft der Venus gallina mit Echinocardium corda-
tum, die feinen schlickhaltigen Sande der iiber 30 m tiefen Griinde im
Westen und Nordwesten von Helgoland sind von der Kchinocardium
cordatum und Amphiura-filiformis-Gemeinschaft besiedelt, und vor der
Elbmiindung bis in die Umgebung von Helgoland tritt die Scrobicu-
laria (= Abra) alba-Gemeinschaft auf, die stark schlickhaltigen Sand
bhewohnt.“ HAGMEIER gibt auch ein Verzeichnis der Makrofauna dieser
Gemeinschaften; es seien die speziellen Sandlebensgemeinschaften hier
kurz erwiahnt. Die durchschnittliche Anzahl der Individuen pro m?® ist
hinter dem Namen der Art aufgefiihrt.

1. Macoma-baltica-Gemeinschaft.

Die Gemeinschaft dringt landwérts bis ins Eulitoral ein, tiberdie dort auf-
tretenden Sonderverhéiltnisse vgl. S. 93 ff. Hier sollen hauptsédchlich die
sublitoralen Siedlungsgebiete erwiahnt werden, die sich in der Deutschen
Bucht bis zu 10 bis 15m Tiefe erstrecken und in Sandgebieten oder
schlickhaltigen Sanden auftreten. In den reicheren Stationen ergaben
sich: Macoma baltica 27,8; Tellina tenuis 1.4; T. fabula juv. 04; Mac-
tra subtruncata 0,4; Nucula nitida 15; Montacuta bidentata 51,7; Donax
viltatus 1; (Mytilus edulis 0,4); Hydrobia wlvae 213; Utriculus (Retusa,
obtusa 1,4; Scoloplos armiger 1,8; Nephthys spec. 17,5; Lagis (Pecti-
naria) koreni 2,5; Ophelia limacina 1,8; Klein-Polychaeten 6,2; Eupa-
gurus bernhardus 0,4: Gastrosaccus spinifer 2,1; Diastylis bradyi 0,7;
Dathyporeia norvegica 4; B. pelagica 6; Urothoe poseidonis 04; Echi-
nocardium cordatum 0,7; Ophiura texturata 1; Amphiura filiformis 04.

Fiir das Gebiet des nordfriesischen Wattenmeeres nehmen HAG-
MEIER und KANDLER 1927 eine Unterteilung der Macomacoenose (hier
Tellina-baltica-Gemeinschaft genannt) vor. Sie bezeichnen als Leitfor-
ruen der Gesamtgemeinschaft: Macoma baltica, Scoloplos armiger,
Nephthys spec. (meist N. caeca) und als Epifauna Mytilus edulis.
Innerhalb der Gemeinschaft werden drei Unterabteilungen unter-

schieden. -

Grimpe & Wagler, Tierwelt der Nord- und Ostsee L:cash
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a. Arenicola-marina-Gemeinschaft (groBtenteils im
Eulitoral). Leitform: Arenicola marina. Bodenart: Sand verschiedener
KorngroBe mit verschiedenem Schlickgehalt auf der Wattfliche. Sie
enthélt ,,auf bewegtem lockeren Sand nur einige Wurmarten, Ophelia
limacina (wohl cluthensis) u. a., aber keine Muscheln. Wird der Sand
fester, so treten nacheinander Tellina baltica, Scoloplos armiger und
als Charaktertiere bei etwas feinkornigem Sand Mya arenaria und
Cardium edule auf. SchlieBlich ermoglicht das Vorkommen der Zostera
nana einen groBeren Schlickgehalt, und an diesen Stellen oder in ihrer
Néhe finden wir Scrobicularia piperata (= S. plana). Wir haben also
in dieser 1. Unterabteilung vier verschieden aussehende Gemeinschaf-
ten, welche jedoch viele gemeinsame Arten besitzen und mehrfach in-
einander iibergehen, auch zeitlich nacheinander am selben Ort auftre-
ten konnen, wenn kleine Verdnderungen des JLebensraumes auftreten.”

b. Tapes-pullastra-Gemeinschaft. Leitformen: Syn-
dosmya alba, Tapes pullastra und von der Epifauna Ostrea edulis und
Balanus crenatus. Im oberen Giirtel dieser Abteilung finden sich noch
Mytilus-Béanke. Bodenart: Fester, oft mit Steinen belegter, schlickhal-e
tiger Sandboden an den Abhangen der Rinnen, etwa von der Niedrig-
wasserlinie bis zu 6 bis 8 m Tiefe. Das wichtigste Charaktertier ist
Syndosmya alba, wegen Verwechslungsmoglichkeit mit der selbstandi-
gen Syndosmya-alba-Gemeinschaft (Abra-Gemeinschaft) ist Tapes pul-
lastra fiir die Namensgebung verwendet. Die oberste Fliache der
Tapes-Gemeinschaft grenzt an die Niedrigwasserlinie und enthilt
Zostera marina, ferner Lanice conchilega und an der unteren Zostera-
grenze Mya truncata; auch Nassa reticulata gehort in dieses Gebiet.
Die tiefer liegende Fldache enthalt noch Petricola pholadiformis, als
Epifauna Austernbianke.

(VA Amphipholis-squamata-Gemeinschaft. Leit-
formen: Amphipholis squamata, Bathyporeia pelagica. Epifauna: Sa-
bellaria. Bodenart: Schlickiger oder reiner, meist bewegter Sand der
tieferen Teile der Rinnen. Unterscheidet sich an der oberen Grenze,
besonders an Stellen, die durch Sabellaria verfestigt sind, wenig von
der vorhergehenden. Die tieferen festen Stellen enthalten Amphipholis
squamata, die lockeren Sandstellen Ophelia limacina oder Bathyporeia
pelagica und Gastrosaccus spinifer.

Gegeniiber der Macoma-baltica-Gemeinschaft des Kiistensaums der
Deutschen Bucht zeichnet sich hier behandelte Gemeinschaft des Wat-
tenmeeres durch das Fehlen mancher Arten (Ophiura texturata, Echi-
nocardium cordatum, Nucwla nitida) und die Ausbildung der Epi-
fauna aus.

II. Venus-Gemeinschaft, nordostl. Hauptgebiet.

Bathyporeia norvegica 39; Scoloplos (Aricin) armiger 16; Bathy-
poreia pelagica 15,8; Nephthys spec. 6,1; Tellina fabula 5.4; Ophelia
limacina 5,1; Nucula nitida 3; Venus gallina 2; Ampelisca spec. 1,3:
Mactra subtruncata 1; Paratylus spec. 1; Echinocardium cordatum 1:
Ophiura texturala 1; Solen (Ensis) ensis 0,6; Lamprops fasciata 0,6:
Ophiura albida 0.6; Amphiura chiajii 0,6; Cyprina islandica juv. 0,3;
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Mactra solida 0.3; Bela turricula 0,3; Eupagurus bernhardus 0,3; Cran-
gon allmanni 0,3; Gastrosaccus spinifer 0,3; Urothoe poseidonis 0,3;
nicht ndher bestimmt waren Spioniden 8; Terebelliden 5,1; Phyllo-
dociden 0,6; Nemertine 0,6.

III. Venus-Gemeinschaft, sidwestl. Hauptgebiet.

Bathyporeia pelagica 65; Echinocyamus pusillus 17.2; Tellina fa-
bula 12.7; Gastrosaccus spinifer 7,2; Nephthys spec. 6,6; Scoloplos ar-
miger 44; Ophelia limacina 4/4; Bathyporeia norvegica 3,8; Mactra
solida 3,8; Donax vittatus 3,8; Tellina pusilla 3,3; Paratylus swammer-
dami 3.3; Echinocardium cordatum 3,3; Amphioxus lanceolatus 3.3;
Corystes cassivelaunus 2,7; Nucula juv. 1,6; Natica alderi 1,6; Syndos-
mya prismatica 1; Venus gallina juv. 1; Montacuta bidentata 1; Do-
sinia exoleta juv. 1; Lamprops fasciata 1; Astropecten irregularis 1;
Amphiura filiformis 1; Montacuta (Tellimya) ferruginea 0,5; Astarte
triangularus 0,5; Crangon vulgaris (crangon) juv. 0,5; ferner verschie-
dene Amphipoden 5 (Lepidopreceum carinatum, Corophium bonelli,
Urothoe poseidonis, Ampelisca brevicornis, Paratylus falcatus, Leuco-
thoe lilljeborgii), Terebelliden 6,6; Phyllodociden 2,2.

IV. Echinocardium-Filiformis-Gemeinschaft,
untermischt mit Tieren der Venus-Gemeinschaft
(bereits z. T. Weichbodenfauna).

Nucula nitida 132; Amphiura filiformis 65; Montacuta bidentata 51;
Turritella communis 33; Amphipoden 22 (am héaufigsten Harpinia an-
lennaria, ferner Hippomedon denticulatum, Paratylus swammerdami,
Bathyporeia pelagica, Ampelisca tenuicornis); Venus gallina 164; Echi-
nocardium cordatum 15; Corystes cassivelaunus juv. 9; Pectinaria spec.
juv. 8,5; Cylichna cylindracea 4,2; Syndosmya nitida 3.5; Tellina fa-
bula juv. 3,5; Thyasira { Arinus) flexuosus 3,5; Natica alderi 3,5; Owe-
nia filiformis 3; Dosinia spec. juv. 14; Crangon allmanni 0,7; Ebalia
cranchi juv. 0,7; Peachia (hastata!) 0,7; ferner kleine Polychaeten 11;
Ophiuride juv. 4; Nemertinen 2; Planarien 2.

Die iibrigen von HAGMEIER angefiihrten Gemeinschaften gehoren
zu den Weichboden. Mit den von DAVIS aufgestellten Gruppen lassen
sich die oben angefiihrten Gemeinschaften I—III nicht ohne weiteres
vergleichen, da HAGMEIER fiir die Zusammenstellung der Einzelfinge
zu Gruppen mehr regionale und faunistische Gesichtspunkte in den
Vordergrund gestellt und weniger die Bodenbeschaffenheit beriicksich-
tigt hat. Gruppe III stammt zwar fast ausschlieflich aus feinem,
grauen Sand mit Schlick (Tiefe 3—40 m), Gruppe II aber enthilt
Fiange aus grauem Sand mit Schlick, braunem Sand mit Sprenkeln,
aber auch grobem Sand mit kleinen Steinchen (daher das Auftreten
von Amphioxus, Tellina pusilla). Uber die ckologische Verteilung der
Mollusken bei Helgoland vgl. HEINCKE 1894.

In seinen Untersuchungen iiber den Gullmarfjord stellt MOLANDER
1930 zwei Sandcoenosen auf, die an diejenigen FORDs erinnern.

1. Die Spatangus-montagui-Assoziation, in Schill und
Schillsand. 16 m Tiefe. Arten nach der Héaufigkeit angefiihrt, die Zahl
hinter dem Artnamen bedeutet die Individuenzahl auf 0,6 qm.

L a 6%
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Astarte montagui (= Nicania banksi) 80; Cylicolaimus magnus 18;
Thoracostoma acuticaudatum 17; Venus ovata 9; Echinocyamus pusil-
lus 8; Lepidopleurus asellus 6; Polygordius lacteus 3; Glycera lapidum 3;
Venus fasciata 3; Eupagurus cuanensis 3; Spatangus purpureus 3;
Strongylocentrotus droebachiensis 3; Notomastus latericius 2; Syndos-
mya nitida 2; Tellina pusilla 2; sowie einige in Einzelexemplaren vor-
handene atypische Arten. Als Differentialarten bezeichnet MOLANDER
Astarte montagui, Tellina pusilla, Venus fasciata, Spatangus purpureus,
Strongylocentrotus droebachiensis, Polygordius lacteus, ferner die
Amphipoden Leptocheirus hirsutimanus, Nototropis vedlomensis, die
Nematoden Thoracostoma acuticaudatum, Cylicolaimus magnus sowie
Eupagurus cuanensis.

2. Die Acrocnida-prismatica-Assoziation., in feinem,
braunem Sand, 28 m. Zahlenangaben fiir 0,3 qm.

Amphiura filiformis 9; + Syndosmya prismatica 4; Nephthys hom-
bergi 4; + Acrocnida brachiata 3; -+ Ophelia limacina 3: Ampelisca
brevicornis 3; Goniada maculata 2; Ophiura affinis 2; Pectinaria awuri-
coma 1; Scoloplos armiger 1; Owenia fusiformis 1; Cultellus pelluci-
dus 1; Lunatia nitida 1; + Bathyporeia pelagica 1: Ampelisca tenui-
cornis, Acidostoma obesum 1: Harpinia antennaria 1: (Corella paral-
lelogramma 1). Die Differentialarten sind durch + gekennzeichnet.
Auch bei MOLANDER fehlt also Venus gallina in den reinen Sand-
gebieten, sie tritt auch hier im Mischgebiet von Sand und Weichboden
(,sand and clay mixed®) auf. Die Fauna dieser Misch- bzw. Uber-
gangsgebiete des Bodens verteilt MOLANDER auf 3 weitere Asso-
ziationen.

3. Scoloplos-cordatum-Assoziation. Boden ,strongly sand-
mixed clay®, Tiefe 8—13 m, den Zostera-Wiesen benachbart. Die Ge-
samtartenzahl aller hierher gerechneten Stationen betriagt zwar 40,
doch zeigt die Artenliste eine Reihe von Phytalbewohnern, die als Epi-
fauna bzw. Géste das Gebiet besiedelt haben, pro Station schwankt die
Artenzahl von 12—19. Allgemein verbreitet sind nur Scoloplos armiger,
Echinocardium cordatum, Pectinaria (Lagis) koreni, drei wenig cha-
rakteristische euryoeke Arten. Als Differentialarten bezeichnet MoO-
LANDER Polydora spec. (!), Scoloplos armiger, Macoma calcarea, La-
cuna divaricata (typischer Phytalbewohner!), Rissoa wiolacea, Psam-
mechinus miliaris. Die Berechtigung dieser Gemeinschaft ist hochst
zweifelhaft, das Ganze erscheint als ein charakterloses Gemisch eury-
oker z. T. okologisch ganz verschiedener Arten.

Die beiden anderen Ubergangs-Assoziationen, die Nephthys
nitida - Assoziation (N. nit) und die Echinocardium-fili-
formis- Assoziation (E. fil) tragen bereits ganz den Charakter von
Weichbodencoenosen, so dall sie bei diesen behandelt werden sollen.
Erwidhnt sei hier nur, daBl Venus gallina von MOLANDER als speziell
typisch fiir eine Variante der Nephthys nitida Assoziation bezeichnet
wird (vgl. hierzu LINDROTH 1935 und Fig. 9).

Anschliefend seien hier kurz die Befunde von A. C. STEPHEN
(1923, 1929, 1930, 1933, 1934) erwahnt. STEPHEN untersuchte unter
hesonderer Beriicksichtigung der Tiefenverhéltnisse die zonale Vertei-
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lung der Mollusken und Echinodermen im Nordseegebiet. Er findet in
der Littoralzone (von H. W. L. bis ca. 4 m Tiefe) auf reinem Sand-
grund Tellina tenuis als charakteristische Art, mit groBter Hiufung nahe
der Niedrigwasserlinie. Von dieser Linie an treten regional Donax
vittatus (bis 8 m Tiefe) und Tellina fabula auf (bis 40 m Tiefe), die
beide ihr Hauptgebiet in tieferen Zonen haben. Venus gallina tritt in
geringerer Anzahl auf. In gleicher Zone tritt auf detritusreichem
Boden mit ,,Schwarzschicht® im TUntergrunde die Macoma-Gemein-
schaft auf (vgl. Fig. 27).

In der ,Coastal-Zone“ (von 4 m bis 40 m in der nordl, bis 60 m
Tiefe in der siidl. Nordsee) tritt auf Sandboden in den schottischen Ge-
wassern Tellina fabula und Nucula nitida vorherrschend auf, in der
stidlichen Nordsee kommen noch Mactra stultorum und Spisula sub-
truncata hinzu.

Imt Ostseegebiet (Kieler Bucht) gibt REMANE (1933) eine kurze
Ubersicht, die sich im Gegensatz zu den bisher angefiihrten Untersu-
chungen vorwiegend auf die Mikrofauna stiitzt. Im eigentlichen
Meeresgebiet werden 2 Coenosen des Sandes unterschieden. 1. Die
Halammohydra-Coenose, die durch die namengebende Me-
duse, Archianneliden (Protodrilus chaetifer, Diurodrilus minimus),
zahlreiche Turbellarien (Prognathorhynchus dubius, Gnathorhynchus
hastatus, Gyratriz proavus, Rhinepera remanei und viele andere),
Gastrotrichen (Cephalodasys, Tetranchyroderma hystrix, Ptychostomella
ommatophora u. a.), die Polychaeten Streptosyllis bidentata und Ophe-
lia remanei und Copepoden (Remanea arewicola u. a.) charakterisiert
wird. Sie gehort groberen Mittelsanden an. — 2. Die Turbanella-
hyalina-Coenose, in reinen, diatomeenreichen Feinsandgebieten.
Benannt nach dem Gastrotrich Turbanella hyalina. Auch hier zahl-
reiche Turbellarien (Cicerina brevicirrus, Paracicerina laboeica, Schi-
zorhynchoides diplorchis, Thylacorhynchus caudatus, Th. conglobatus,
Diascorhynchus borealis, Acole u. a.), Copepoden (Arenosetella tenu-
issima, Paramesochra holsatica), ferner Leptocythere-Arten, Batillipes
mirus. An GroBtieren hier Cardium edule, Mya arenaria, Bathyporeia
pilosa, Eurydice pulchra, Pseudocuma longicorne u. a.).

Unter Beriicksichtigung dieser und weiterer Literatur und unter
Verwertung eigener Beobachtungen laBt sich fiir die Nordsee folgendes
feststellen. 3

Es gibt im Gebiet des reinen Sandbodens des Meeresbeckens, also
abgesehen von der Gezeitenzone, mindestens zwei Coenosen, die sich
nicht nur durch den Artenbestand (0kosystematisch), sondern auch
durch die in ihnen vertretenen Lebensformen (6kobiologisch) unter-
scheiden. Die beiden Coenosen sind an verschiedene KorngroBen ge-
bunden, die eine bewohnt Mittelsande (Grobsande) bis Schill, die an-
dere reine Feinsandgebiete.

1. Die erste kann nach dem Vorgang von FORD Spatangus
purpureus-Venus-fasciata (Sp Vf)-Coenose genannt
werden, obwohl die allbekannten wund weiterverbreiteten Leitformen
Branchiostoma { Amphioxus) und Polygordius besser zur Namengebung
verwendet worden wiren. Die Coenose ist charakterisiert durch ein
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volliges Uberwiegen des Mesopsammon in Arten- und Individuenzahl.
Entsprechend den groBeren Raumverhéltnissen des Sandliickensystems
erreichen die Tiere des Mesopsammon groBere AusmaBe als in den an-
deren Sandregionen, doch gibt es auch in dieser Region extrem kleine
Formen (der Archiannelid Nerillidium, der Tardigrad Actinarctus) als
spezifische Formen. Ganz charakteristisch ist fiir diese Coenose die an
Sandkornern festsitzende Foraminiferenfauna, die RHUMBLER 1938
beschrieben hat (vgl. S. 53), desgleichen die Fauna der Kleinostracoden
des Mesopsammon (Microcythere, Microxestoleberis, Parapolycope u. a.,
vgl. KLIE 1937). Typisch sind ferner die Archianneliden Polygordius
lacteus, P. appendiculatus, Protodrilus purpureus, P. hypoleucus, P.
oculifer, Trilobodrilus heideri, Nerillidium, die Polychaeten Praegeria
remota, die Cumacee Cumella pygmaea, die Holothurie Rhabdomol-
gus ruber, der Enteropneust Saccoglossus pygmaeus (vgl. HINRICHS
& JACOBI 1938) die Schnecken Philinoglossa helgolandica, Microhe-
dyle (vgl. HERTLING 1930), Caecum glabrum, die Gastrotrichen Acan-
thodasys aculeatus, Diplodasys minor, Macrodasys cephalatus, M. af-
finis, Platydasys schulzi, das Bryozoon Monobryozoon ambulans, die
Meduse Halammohydra schulzei, zahlreiche Copepoden (Paramesochra
dubia, P. intermedia, P. pterocaudata, P. similis, Pteropsyllus plebejus
furcatus, Leptopontia curvicauda, Pseudolaophonte spinosa, Rhizo-
thrix gracilis, Stenocaris minor, St. Kliei u. a. vgl. KUNZ 1937). Nema-
toden (Rhabdogaster), sogar eine kleine Art der Rédertiergattung Ro-
taria lebt hier (von Kinorhynchen wurden vereinzelte Exemplare ge-
sehen).

Die Makrofauna ist vorwiegend durch Muscheln vertreten. Ein
echtes Epipsammon fehlt vollig, doch konnen gelegentlich mehr
euryoke Arten dieses Typs in die Coenose eindringen (z. B.
Gastrosaccus spinifer, Ophiura albida, Echinocyamus pusillus, Eupa-
gurus-Arten u. a.). Das Endopsammon besteht ganz vorwiegend aus
Sandliegern (Amphioxus, Muscheln), widhrend Réhrenbauer zuriick-
treten. Unter den Muscheln bevorzugen diesen Lebensraum Venus
fasciata, Tellina pusilla, Tellina crassa, Spisula solida, Goodallia trian-
gularis u. a., unter den Echinodermen Spatangus purpureus und °?
Echinocardium flavescens.

Obwohl die Zahl der spezifischen Arten dieser Coenose auffallend
hoch ist, kommen in ihr auch mehr euryoke Sandbewohner vor und
konnen einen grofBlen Individuenreichtum erreichen, z. B. der Seeigel
FEchinocyamus pusillus, unter den Amphipoden Ampelisca-Arten (A.
brevicornis, A. spinipes), Phoxocephalus holbolli, die Cumaceen Lam-
props fasciata, Bodotria scorpioides u. a.).

Zweifellos gibt es innerhalb dieser Coenose noch Untergruppen.
Darauf deuten die von DAVIS angefiihrten Artenzusammenstellungen
(vgl. S. 79) hin. Die Frage laBt sich jedoch vorlaufig schwer behan-
deln, da die hier entscheidende Mikrofauna lediglich in der Umge-
bung von Helgoland untersucht ist und die meisten Listen von Boden-
greiferfingen in ihren Aufzdhlungen verschiedene Fénge summieren,
die moglicherweise nicht von einheitlichem Bodengrund stammen.

Immerhin sei hier darauf hingewiesen, dafl die beiden Grobmate-
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vialbiotope bei Helgoland, der Amphioxus-Sand und der Bruchschill
zwischen den Klippenziigen, trotz der Verschiedenheit der KorngrofBe
(Schill viel grober als Amphioxus-Sand) und der Verschiedenheit des
Materials (Schalentriimmer-Sand) eine auffallend {tibereinstimmende
Fauna aufweist. Besonders die Mikrofauna ist in der Mehrzahl
identisch (Polygordius-, Protodrilus-Arten, Praegeria, Coecum, Phili-
noglossa, Actinarctus u. a.), bemerkenswerte Unterschiede weist die
Turbellarienfauna auf, die im Amphioxus-Sand nach MEIXNER 1938
extrem arm ist, im groben Schill aber haufig Otoplana foliacea, in
etwas feinerem Schill auBerdem noch Ofoplana filum, Coelogynopora
giganiea, Pseudogyralrix helgolandica und Koinocystis desertorum be-
herbergt, auch die Zahl der Gastrotrichen ist im Schill hoher. An-
dererseits fehlen dem Schill Rhabdomolgus ruber, Saccoglossus pu-
sillus; Branchiostoma ist selten. Die Copepodenfauna ist im Amphi-
cxus-Sand viel reicher, fiir ihn sind spezifisch: Paramesochra ptero-
caudata, P. similis, Leptastacus macronyx, L. intermedius, Stenocaris
minor, S. Kliei, wahrend fiir den Schill nur Pseudolaophonte spinosa
als Differentialart genannt werden konnte (vgl. KUNZ 1937).

Uber die Ausprigung dieser Coenose im Skagerrak-Kattegatt-Gebiet
1aBt sich aus den vorhin erwidhnten Griinden wenig aussagen. Die
Spatangus-montagui-Assoziation MOLANDERs aus dem Gullmarfjord
léaBt noch wesentliche Zuge der Coenose erkennen, aus den umfang-
reichen Fanglisten PETERSENs aus diesem Gebiet lafit sie sich jedoch
nicht mehr klar erkennen, wie sie ja auch von PETERSEN nicht als
cigene Assoziation erkannt wurde. Geht man von Branchiostoma
( Amphioxus) als Leitform aus und betrachtet die Begleitfauna dieser
Amphioxusfinge, so findet man hier zahlreiche Arten, die sonst im
Feinsand und gar in den Ubergangsgebieten zwischen Feinsand und
‘Weichboden auftreten, so z. B. Spisula subtruncata, Lagis koreni,
Amphiura filiformis, Ophiura albida, daneben auch mehr typische For-
men der Coenose wie Tellina pusilla. Ob Branchiostoma hier in Nach-
bargebiete vorstofit oder ob die Artenlisten durch Summierung ver-
schiedener nicht gleichartiger Finge ein verwischtes Bild ergeben, lait
sich schwer beurteilen. x

Noch schwieriger wird der Vergleich in der Beltsee und im eigent-
lichen Ostseegebiet, da hier fast alle charakteristischen Arten der Coe-
nose fehlen. Der Bodenart nach entspriache die Halammohydra-Coe-
nose der Kieler Bucht (vgl. S. 85) am ehesten diesem Typ (mittel-
grober Sand, doch KorngroBe im Durchschnitt geringer), das Auftreten
von Halammohydra (hier H. octopodides) spricht gleichfalls fiir eine
Verwandtschaft mit der Sp. V. f. Coenose, doch kann sie nicht ohne
weiteres als eine extrem verarmte Ostseemodalitit gewertet werden, da
sie in der Kleinfauna, besonders unter den Turbellarien (vgl. S. 85),
aber auch unter den Gastrotrichen und Kleinkrebsen eine Reihe von
Arten aufweiste die in der Sp. V. f. Coenose der Nordsee nicht fest-
gestellt werden konnten. Auch das Fehlen ganzer biologischer Gruppen
(Foraminiferen und Ostracoden des Mesopsammon) spricht eher fiir
einen Sondercharakter der Halammohydra-Coenose. Da es unwahr-
scheinlich ist, daBl die zahlreichen spezifischen Arten der Halammo-
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hydra-Coenose in der Nordsee fehlen, ist anzunehmen, daf} diese Coe-
nose auch an geeigneteren Stellen in der Nordsee auftritt. Welche
Arten der Makrofauna ihr hier angehoren, konnen erst kiinftige Unter-
suchungen entscheiden. Auch die neuerdings geglickte Auffindung
eines Polycopiden in Grobsanden der Kieler Bucht, sowie des Ostra-
koden Microcytherura affinis im Ostseebecken (vgl. KLIE 1938), laft
vermuten, daBl in der Ostsee noch Assoziationsfragmente der Sp. V. f.
Coenose neben der Halammohydra-Coenose existieren. Beide Ostra-
koden gehoren namlich in der Nordsee dem Mesopsammon der Schill-
und Amphioxussandgebiete an.

2. Bathyporeia-Haustorius-Coenose (= Tellina te-
nuis C.). Die Bezirke des Feinsandes der Nordsee, die im Gebiet zwei-
fellos sehr groBie Flachen einnehmen, sind auf ihren Artenbestand nur
sehr unvollkommen untersucht. Die Mikrofauna ist allein in den rei-
nen, bewegten Feinsandgebieten nahe der Niedrigwasserlinié, bei dem
keine durch HzS bedingte Schwarzschicht dicht unter der Oberflache liegt,
in einem groferen Teil des Artenbestandes bekannt. Ich bezeichne
dieses Gebiet mit E. SCHULZ 1937 a als Bathyporeia-Haustorius-Zone
bzw. Coenose. Zwar dringen in dieses Gebiet Arten der Macoma-Coe-
nose ein (z. B. Cardium edule und Arenicola marina), aber nur lokal
und in geringem MaBe, auch mit der Venus-Gemeinschaft PETERSENs
kann das Gebiet nicht identifiziert werden. Eine gute Kennzeichnunyg
der Makrofauna gibt bereits MORTENSEN 1921 (,,Braendings-Fauna‘),
ihr entspricht offenbar das von STEPHEN 1929 gekennzeichnete Tellina-
tenuis-Gebiet. Schon vorher hatte BLEGVAD 1916 das Gebiet als Tel-
lina-tenuis-Comunity (d. tera) hervorgehoben, PETERSEN nahm sie
in seine Zusammenstellung 1924 jedoch nicht auf.

In der Makrofauna iiberwiegen im Endopsammon durchaus die
Krebse, und zwar die Amphipoden und Cumaceen; unter ersteren tre-
ten hervor Bathyporeia robertsoni, Pontocrates mnorvegicus, lokal
Haustorius arenarius, unter den Cumaceen steht in erster Linie Cu-
mopsis goodsiri, in zweiter Lamprops fasciata, Pseudocuma longicorne
und die mehr euryoke Bodofria scorpioides, haufig ist auch die Tanaide
Tanaissus lilljeborgi, auch groBe Copepoden wie Canuella perplexa
diirften hier dem Endopsammon angehoren. Unter den Muscheln sind
fiir die Region bezeichnend Tellina lenuis, lokal Donax vittatus, hiufig
ist auch Spisula subtruncata, daneben dringen mehr oder weniger in-
tensiv Muschelarten der Macoma-Coenose (Cardium edule, Mya arena-
ria, Macoma baltica) in das Gebiet ein. Auch Tellina fabula kann vor-
handen sein. Wichtig ist die Polychaetenfauna des Gebietes. Scoleco-
lepis squamatus, Ophelia cluthensis, Aonides fulgens, Travisia forbesi,
Scoloplos armiger, Nephthys spec. sind hédufige Arten. Das Epipsam-
mon ist reicher entwickelt als in der vorigen Coenose, enthédlt aber nur
wenig charakteristische Arten (lokal die Krabben Corystes cassivelau-
nus, Portunus marmoreus), ferner Arten, die auch in benachbarten
Lebensrdumen vorkommen, z. B. Crangon crangon, Gobius minutus,
G. microps. Wichtiger ist die gerade in diesem Lebensraum héufige
Assel Eurydice pulchra, sowie der Sandaal Ammodyles lanceolatus
u a. Entsprechend der leichteren Verschiebbarkeit des Feinsandes
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treten auch im Epipsammon Kleinorganismen auf, die allerdings z. T.
in der Lage sind, die oberflichlichen Sandschichten zu durchfurchen.
Hierher gehoren unter den Ostrakoden Leptocythere-Arten, als spezi-
fische Art Cytherideis retroflexa, haufig kommen hier ferner Loxo-
concha pusilla und Cytherois arenicola vor, die allerdings auch in
grobere Sandgebiete vordringen.

Das Mesopsammon ist bedeutend artenarmer, enthéalt aber eine Reihe
charakteristischer Arten, so den Archianneliden Protodrilus symbio-
ticus, die Gastrotrichen Neodasys chaetonotoideus, Pleurodasys helgo-
landicus, Xenotrichula micracanthus und mit groBerer Amplitude nach
dem Grobsand hin Dactylopodalia baltica, Chaetonotus pleuracanthus,
Ch. decipiens, ferner einige Rotatorien. Relativ zahlreich sind spezi-
fische Arten unter den Copepoden (Paramesochra constricta, Areno-
caris bifida, Thompsonula hyaenae, Rhizothrix minuta, Arenosetella
tenuissima n. KUNZ) und auch Turbellarien (Cheliplanilla caudata,
Philosyrtis, Otoplana helgolandica, Monotocelis gracilis, ferner Cice-
rina-, Proschizorhynchus- und Thylacorhynchus-Arten). Haufig in
diesem Gebiet ist der Tardigrade Batillipes mirus. Es fehlen im
Endopsammon hier Gastropoden, Holothurien, Enteropneusten, Bryo-
zoen, Foraminiferen, Ostracoden und Cnidarier sind sehr selten.

Da diese Fauna in ahnlicher Zusammensetzung im Feinsand vor
Amrum und Helgoland beobachtet worden ist, die Beobachtungen
MORTENSENs 1921 fiir die Makrofauna an der danischen Kiiste ein ent-
sprechendes Bild ergeben und die wenigen Beobachtungen GIARDs bei
. Ambleteuse in der Mikrofauna auffallende Parallelen ergeben, diirfte
diese Coenose weite Verbreitung besitzen. Sie reicht vielfach bis weit
iri die Gezeitenzone (Eulitoral) hinein und zeigt dementsprechend in sich
noch Zonenbildungen. Fiir den eulitoralen Teil sind besonders charak-
teristisch: Bathyporeia robertsoni bzw. pilosa, die ihr Maximum etwas
unterhalb der Hochwasserlinie aufweist im Gegensatz zu anderen
Bathyporeia - Arten (vergl. E. EMRYS

WATKIN 1939), die Assel FEurydice N

pulchra mit einem Maximum nahe der

Hochwasserlinie, Haustorius arenarius, Q

der in einer eng begrenzten Zone im Be- 7

reich der Mittelwasserlinie an dem durch”

Brandung festgestampften Hang der 2

Sandbiinke vorkommt (Mitteilung Dr. . SIS ._l_.ﬂl
KUNZ nach Untersuchungen auf Amrum). 3 ‘ J# / y}:
Unter den Polychaeten ist Scolecolepis S et R R e
squamala fir hohere Zonen und KEteone sag Tlig. 23.

flava fiir mittlere Regionen charakte- :.Oen"“;1“ﬁgﬂ?‘:px.g?:‘fnj';g‘:}m{‘,ﬁ

ristisch (vgl. Fig. 27), im unteren Be- })Zugtoral.l — 1 ?. robelrtsoni,
reich des Eulitorals erscheinen (_lann i3 gzi‘;{’i;cgéonian% 0T
Tellina tenuis, Nephthys caeca, weitere Milttelniedrigwaqser. L. 8t. Nie-
Bathyporgia—Arten (nach WATKIN 1989 ¢ g gion e lﬁ;cspgf’%‘}i::;\,'
in der Reihenfolge B. pelagica, B. elegans,

B. guilliamsoniana); die Arten haben z. T. in der Nihe der Niedrig-

wasserlinie ihr Maximum (Fig. 23). reichen aber ins eigentliche Meeres-
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gebiet hinein. In dieser Zone erscheinen dann auch Donax vittatus,
Tellina fabula, Travisia forbesi, Cumaceen, ein grofler Teil der Mikro-
fauna usw. Will man diesen zonenhaften Unterschieden durch Namen-
trennung Ausdruck geben, so konnte man den eigentlichen eulitoralen
Teil der Coenose als Bathyporeia-pilosa-Haustorius-Zone, den Bezirk
an und unter der Niedrigwasserlinie mit BLEGVAD 1916 und STEPHEN
1930 Tellina-tenuis-Zone bezeichnen.

AnschlieBend seien einige Daten iber die quantitative Besiedlung
dieses Tellina-tenuis-Gebietes mit Muscheln und Polychaeten an der
schottischen Kiiste nach STEPHEN 1930 gegeben (siehe auch Fig. 27).

Individuenzahl pro 1 m? an verschiedenen Stationen.

Tellina tenuis . . . . .| 3388 | 2652 1150 1248 ) 2188 ) 1060
Al s s bR %5 1 10
Spisula solida . . . . .|
Venus gallina
Sigalion mathildae .
Phyllodoce yroenlandzca ‘
Eteone flava . . . oS
Nephthys caeca . . . . P
N. hombergi . . . . [
Goniada maculata .
Nerine /oliosa A
Arenicola marina . . . . 1 }
Aricia latreillei . R |
Travisia forbesi . . . I 142 |

Von den Bathyporeia- Artvn kommon im gleichen Gebiet nach WarkiNn 1939 von
B. guilliamsoniana iiber 90, von B. elegans iiber 400, von B. pelagica iber 1200 und
von B. pilosa iiber 11 000 Tiere pro 1 m* vor.
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Okologisch ist diese Coenose (besonders im Vergleich mit der Sp.
V. f.-Coenose des groberen Sandes) durch folgende Merkmale charak-
terisiert. 1. Geringere Artenzahl im Mesopsammon, Beteiligung einer
geringeren Anzahl von Tiergruppen (Ordnungen, Klassen) am Meso-
psammon. 2. KorpergroBle des Mesopsammon ist bedeutend geringer,
kieine, schmale Formen in extremer Ausbildung. 3. Das Epipsammon ist
viel reicher entwickelt, besteht sowohl aus Grofl- wie aus Kleinformen
(Ostrakoden, Acoele). Fahigkeiten zum Einwiihlen des Epipsammon in
den Sand ist die Regel, bei manchen Arten (Eurydice pulchra, Acole)
ist diese extrem ausgepragt. 4. Das Endopsammon ist gleichfalls arten-
reicher, es besteht ganz vorwiegend aus Sandliegern (Amphipoden, Cu-
maceen, Muscheln). Rohrenbauer sind nur in geringer Artenzahl vor-
handen (Scolecolepis).

Die Bathyporeia-Haustorius-Coenose lafit sich leicht ins Ostseegebiet
verfolgen, da ihr Hauptvertreter Bathyporeia robertsoni bzw. pilosa
bis weit in das Ostseebecken vordringt und seinen Biotop in den lito-
ralen reinen Feinsandgebieten wahrt (die Coenose reicht hier bis
10 m, vielleicht auch 20 m Tiefe, dringt jedoch nicht mehr ins Euli-
toral vor). FEurydice pulchra bleibt als Begleiter lokal, auch Pseudo-
cuma longicorne, dagegen verschwinden fast alle tbrigen typischen
Vertreter der Makrofauna, dafiir bleiben die Muscheln der sog. Ma-
coma-Gemeinschaft, vor allem Cardium edule, es bleiben ferner mehr
euryoke Arten (Scoloplos armiger) und im Epipsammon Crangon cran-
gon. Die Mikrofauna ist gleichfalls stark verarmt, Dactylopodalia bal-
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lica, Chaetonotus decipiens, sowie einige Otoplaniden bleiben, Cheli-
planilla caudata tritt hinzu.

Die Bathyporeia-Haustorius-Coenose der Ostsee ist nicht voll iden-
tisch mit der oben (S. 85) gekennzeichneten Turbanella-hvya-
lina-Coenose. Der Bestand der Makrofauna weicht allerdings nur
wenig ab, Bathyporeia und Eurydice treten zuriick, Macoma baltica
und Pygospio elegans- dagegen starker hervor. Die Mikrofauna zeigt
aber groBeren Artenreichtum, besonders an Turbellarien, Ostrakoden
und Copepoden, darunter auch charakteristische Arten (Turbanella
hyalina!). Das Feinsandgebiet der Turbanella-hyalina-Coenose umfalt
mehr stillagernde, etwas detritus- und vor allem diatomeenreiche Fein-
sande. Da Twurbanella hyalina auch in der Nordsee vorkommt, ist diese
Coenose auch dort an entsprechenden Stellen zu erwarten. Im eulitora-
len Gebiet entspricht ihr etwa die Arenicola-Zone (vgl. S. 103).

Die beiden eben nédher gekennzeichneten Coenosen sind extreme Sand-
gebiete. Auller ihnen existieren noch weite Sandflichen, die meist grofleren
Gehalt an Feinstoffen enthalten. Dies sind die Gebiete der Sand-
Macoma-Gemeinschaft, sowie der Venus-Gemeinschaft. Aus den Unter-
suchungen iiber die Macrofauna wissen wir, dafl hier Sonderformen
auftreten, nicht nur unter den Muscheln, sondern auch unter den Sand-
krebsen. Inwieweit die Microfauna hier die Herausarbeitung spezi-
fischer Coenosen gestattet, wissen wir noch nicht. Immerhin sei er-
wihnt, daBl in solchen tieferen detritusreichen Feinsanden (ohne Faul-
schicht) in der Kieler Bucht bereits Charakterarten aus der Mikro-
fauna festgestellt wurden (die Gastrotrichen Urodasys mirabilis und
Lepidodasys martini).

Die Sand- und Weichbdden-Coenosen der Gezeiten-
zone des Kiistengebietes (Eulitoral)

Das Eulitoral Weite Sandgebiete der Kiiste sind dem Wech-
sel von Ebbe und Flut ausgesetzt; gerade in Sandschichten kann diese
Strecke eine betrichtliche Breite erfahren, im Gebiet des deutschen
Wattenmeeres z. B. iiber 7—8 km. Die 06kologischen Besonderheiten
dieser Region erschopfen sich nicht in dem Wechsel von Wasserbedek-
kung und Trockenliegen, sondern sind recht komplizierter Art, so daB
hier kurz darauf eingegangen werden kann. Der Wasserwechsel im
Eulitoral vollzieht sich ja nicht nur in horizontaler Richtung (Zustrom
und Abstrom), das Liickensystem des Sandes kann bei Uberflutung
Wasser aufnehmen, bei Trockenliegen durch Verdunstung oder Absin-
ken abgeben. Es besteht also auch in den oberflichlichen Schichten
ein vertikaler Wasserwechsel. Sein Ausmafl ist allerdings nur im
Grobsand in Strandnihe umfangreich, sonst gering, da besonders im
Feinsand das Wasser im Liickensystem kapillar gebunden bleibt und
so einen von dem eigentlichen Meerwasser relativ unabhéngigen
Wasserkorper im Sande des Grundwassers darstellt. Dieses Grund-
wasser wird in seinen Wasserstandsschwankungen von der Niedrig-
wasserlinie einwirts bald unabhidngig von Ebbe und Flut, seine
Schwankungsamplitude nimmt rasch ab unter gleichzeitiger Verzoge-
rung der Gezeiten. Dieses marine Grundwasser kann natiirlich Lebens-
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raum fiir marine Tiere sein; sein Bereich hort auch nicht mit der
Hochwasserlinie auf, sondern dringt unter den Landgebieten der Kiiste
noch je nach den Gegebenheiten verschieden weit vor (subterranes
Kiistengrundwasser). sich hier mit dem siiflen Grundwasser mischend.
Nach oben geht das Grundwasser in eine Feuchtzone iiber, die gleich-
falls belebt ist. Aber auch die Wasserverhéltnisse an der Oberflache
zeigen biologisch wichtige Besonderheiten. Die Wasserbedeckungszeit
eines bestimmten Ortes ist nicht ohne weiteres aus der Hohenlage zu
Niedrig- und Hochwasserlinie ableitbar, sondern oft bleiben auch auf

Fig. 24. Gut entwickeltes Arenicola-Watt wiithrend des Niedrigwassers mit stehen-
gebliebenen Restlachen. Siideroog. — Original.

Sandboden kleinere oder groflere Restlachen stehen, da die Durch-
lassigkeit des Sandes z. T. infolge der Tétigkeit der Organismen lokal
gering ist (im dichten Arenicola-Watt sind Restlachen z. B. allgemein
verbreitet, Fig. 24). Derartige Oberflichenlachen kénnen vom Flut-
wasser stammen, aber auch von Regenwasser oder von beiden zugleich
gebildet werden. DaBl das Flutwasser in einem Rinnensystem, den
Prielen, abflieBt, ist allgemein bekannt. Diese Priele sind marine FlieB-
gewdasser, deren AbfluBl allerdings bei der Flut im wechselnden Mal}
sistiert wird. (Ausfiihrliche Angaben iiber diesen Lebensraum bei
WOHLENBERG 1937, SCHULZ 1939, LINKE 1939 und KUNZ noch unpubl).

Es ist ohne weiteres klar, dafl die eben geschilderten Vorginge des
Wasserwechsels im Eulitoral auch einen starken Wechsel anderer
okologischer Faktoren bedingen. Einstrom von siilem Grundwasser
sowie Bedeckung mit Regenwasser bedingt fiir viele Regionen starken
Salzgehaltswechsel (auch im Nordseegebiet). Dieser pendelt nicht nur
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im Bereich von Sifl- und Meerwasser, sondern kann lokal durch Ver-
dunstung hohe Konzentrationen erreichen, sowohl in Oberflichenlachen
als auch in Feuchtzone und Grundwasser (es konnen Werte von 70 bis
90°/o0 erreicht werden), in den obersten diinnen Schichten sogar noch
hohere Werte: etwa 200°00 oder sogar Salzausscheidung erfolgen. Im
Oberflachenbecken und Feuchtzone kann ferner die Temperatur bei
Sonneneinstrahlung stark ansteigen, im Winter konnen die Watten
einfrieren. Auch in der chemischen Zusammensetzung des Wassers
kénnen in diesem Gebiet leicht Anomalien auftreten. Das Sediment
wechselt entsprechend der verschiedenen Wasserbewegung vom groben
Gerollstrand bis zu weichem Faulschlamm.

Bei einer derartig starken Gliederung des Eulitorals konnte man
eine ebenso starke biozonotische Gliederung des Gebietes erwarten. Die
ersten Aufstellungen ergaben eher das Gegenteil. Nach der PETER-
SENschen Einteilung ergab sich sogar nur eine Coenose fiir das Euli-
toral, die schon erwahnte Macoma-Gemeinschaft (S. 71), die sogar viel-
fach weit iiber das Eulitoral hinaus ins Gebiet der eigentlichen Meeres-
becken hineinreicht. In der Tat ist die Molluskenfauna, die ja bei
dieser Einteilung in erster Linie mafigebend war, iiberaus einheitlich,
die Muscheln Macoma balthica, Cardium edule, Mya arenaria, in
weichen Boden Serobicularia plana, als Epifauna Mytilus edulis, die
Schnecken Hydrobia wulvae, Litorina liforea sind auf den verschie-
densten Boden der Gezeitenzone zu finden, dhnlich verhalt sich unter
den Polychaeten Nereis diversicolor, weniger Arenicola marina, Pygo-
spio elegans, Scoloplos armiger sowie der Amphipode Corophium
volutator. Nimmt man also die ebengenannten Arten als Charakter-
arten einer Gemeinschaft, so ergibt sich in der Tat eine coenotische
Einheitlichkeit des Eulitorals (excl. Felshoden). Schon eine oberflach-
liche Betrachtung zeigt aber, dall regionale biologische Unterschiede
vorhanden sind, die durch eine zu weite Fassung der Macoma-Gemein-
schaft verdeckt werden.

Unabhiingig von dem Coenosesystem Prrersens stellte MorTENsEN 1921 eine zonen-
artige Gliederung des Sandstrandes auf. 1. Arenicola-Cardium-Coenose
auf iiberfluteten flachen Sandflichen. 2. Corophium,Pygospio-Coenose
in etwas hoheren Sandwattengebieten. 3. Bledius-Dyschirius-Coenose
mit Bledius arenarius, Heterocerus und Dyschirius, also eine Gemeinschaft, in der
bereits Insekten das Bild bestimmen. Sie gehort bereits zu den unregelmifig iiber-
fluteten Regionen, also die Grenze zwischen Supralitoral und Eulitoral. 4. Tali -
trus-Orchestia-Coenoseim Supralitoral, mit den Amphipoden der Gattung
Talitrus, Talorchestia und Orchestia. Die im reinen bewegien Sand auftretende
Bathyporeia-Coenose, die bis zur Niedrigwasserlinie und z. T. ins Eulitoral reicht,
wurde bereits S. 83 erwahnt.

Tuayprup 1935 kam durch quantitative Untersuchungen fiir das Eulitoral zu &hn-
lichen Ergebnissen. Die Verbreitung der charakteristischen Arten der Makrofauna
iitberdeckt sich zwar weitgehend. unter Beriicksichtigung der maximalen Dichte des
Vorkommens laBt sich nach diesem Autor eine dubBere (tiefere) Sandwatt-Arenicola-
Cardium-Macoma- und eine innere (hohere) Sandwatt-Hydrobia-Pygospio-Corophium-
Zone unterscheiden. Auch E. Scuunz 1937a fand auf ganz alimihlich ansteigendem
Sandstrand die Zonen I. Bathyporeia-Haustorius-Zone, II. Arenicola-Watt, III. Coro-
phium, IV. Farbstreifenwatt, V. Bledius-Dyschirius-Zone und VI. Talitrus-Zone.
Die Zonen I—IIT und V—VI entsprechen durchaus den von MorTENSEN gefundenen
Zonierungen. nur Orchestia wird von Talitrus mit Recht getrennt, beide gehoren zwar
zum Supralitoral. aber nicht in die gleiche Lebensgemeinschaft (siehe S. 115). Neu
ist bei Scuutz die Zone IV, das Farbstreifen-Sandwatt.

Eine weitere Zone hat Remaxe 1933 unter dem Namen ..Otoplanen-Zone
fiir das Eulitoral der Kieler Bucht aufgestellt. Sie besiedelt hier mit einem ganz
charakteristischen Artenbestand. in dem die Otoplaniden vorherrschen (vgl. S. 97),
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den Grobsandstreifen, der im Brandungsgebiet von jedem Wellenschlag getroffen und
umhergewirbelt wird. Die gleiche Zone, z. T. mit anderem Artenbestand, wurde
spiiter in der Nordsee festgestellt, sie besitzt sicher weite Verbreitung (Niheres S. 97).

Ein sehr vielgestaltiges Bild zeigt die Gezeitenzone, wenn man die Weichboden-
gebiete und die Ubergangsgebiete zwischen Sand. Schlick und Mudd in Betracht zieht.
Fiir ein beschriinktes Gebiet, den Konigshafen auf Sylt, verdanken wir WOHLENBERG
1937 eine Siedlungsanalyse mit eingehender Biotopbearbeitung. Er unterscheidet fol-
gende Siedlungen:

1. Polydora ligni-Siedlung in fossilem Schlick von tonigem Cha-
rakter, etwas unter MNW mit Polydora ligni, Barnea candida, Corophium volutator,
ferner Microspio wireni, Nereis pelagica. Wohndichte: 4 Polydora und 1 Corophium
auf einen cm?.

2. Peloscolex-Capitella-Colobranchus-Siedlung in ech-
tem, weichen Mudd mit Peloscolex benedeni, Capitella capitata, Colobranchus ciliatus
und ,,an der Oberfliche trotz andauernden Gasausbriichen und Ausscheidungen von
elementarem Schwefel Litorina litorea*.

3. Heteromastus-Corophium-Siedlung in einem vom Normaltyp
abweichenden Schlick; die weiche, gut gebundene Ablagerung ist durch das Neben-
einander groBter Gegensiitze in den KorngroBen charakterisiert. Hier Heteromastus
filiformis, Corophium wvolutator, Nereis diversicolor, Macoma baltica und im Uber-
gangsgebiet zum Mudd-Watt Lineus ruber, Ampharete grubei, Scrobicularia plana.
Die letztgenannte Muschel ist iibrigens die einzige, die im Eulitoral fiir weichen Boden
(bis Mudd) charakteristisch ist.

4. Arenicola marina (Jungtiere)-Clitellio-Siedlung in einem
zonenartig, bis 25 em (max. 50 cm) unterhalb der Hochwassergrenze reichendem,
festgelagerten Sandwatt von I§eringem Wassergehalt mit jungen Arenicola marina .so-
wie Clitellio arenarius und Pygospio elegans.

5. Arenicola marina (alt) -Scoloplos-Siedlung in einem an die
vorige Siedlung nach unten anschlieflendem stets wasserubersiattigtem Sandwatt von
lockerem Aufbau und blauschwarzem bis blaugrauem Sand (FeS;) und a)l§emeiner
Verbreitung bis unter die MNW-Linie. Hier Arenicola marina (alt), Scoloplos
armiger, Ngephthys hombergi, Cardium edule und in AufBlenbezirken mit reinem Sand
ohne 1"eS, Tellina tenuis. Die Siedlung entspricht dem typischen Arenicola-Sandwatt,
die Gebiete mit Tellina tenuis sind offenbar Ubergangsgebiete zur Bathyporeia-Zone.

6. Mya truncata-Amphitrite-Lanice-Siedlung in einem fest-
gelagerten, wassergesiittigtem, an und vorwiegend unter MNW-Linie sehr gleichmiidig
und feinkornig ausgebildetem Sediment. das meist geschlossene Bestiinde von Zostera
marina trigt. Hier Mya truncata, Amphitrite johnstoni, Lanice conchilega, ferner
Nassa reticulata, Psammechinus miliaris.

7. Ophelia cluthensis-Scolecolepis-Siedlung in durch be-
stindige Stromung und Wellenschlag in ihrer Konfiguration abgeiéinderten Sandbiinken
(Stromsandbiinke) im Brandungsgiirtel. Der Sand ist arm an organischen Bestand-
teilen, das Gefiige poros (z. T. mit Porenlufthorizont). Bei Nichtiiberflutung ist das
Sediment bis 27 cm tief wasseruntersittigt. Hier Ophelia cluthensis, Scolecolepis
squamata, Clitellio arenarius, Larven der Fliege Lispa caesia, und wenn ein Poren-
lufthorizont (grofere Luftblasenschicht im Sediment) ausgebildet ist, die Kifer Di-
glotta mersa und Cillenus lateralis (letztere auch in der Bledius-arenarius-Zone ver-
breitet). Die Siedlung ist durch die Mischung von Land- und Meerestieren inter-
essant. Die Meerestiere sind teils Arten, die auch in der Brandungsregion der be-
nachbarten Bathyporeia-Haustorius-Zone auftreten (Ophelia, Scolecolepis), teils weit
verbreitete litorale Arten (Clitellio).

8. Bledius spectabilis-Enchytraeus albidus-Siedlung in
einem aus Sand und Schlicklagen geschichtetem. stets wasserarmen Sediment, dessen
Oberfliche eine lederartige Cyanophyceenhaut iiberkleidet. Hier die Kafer Bledius
spectabilis, Heterocerus flexuosus, Cillenus lateralis, sowie der vorwiegend im vege-
tabilischen Strandwall lebende Oligochaet Enchytraeus albidus.

Eine weitere, in der Bearbeitung der Lebensraumfaktoren, der Besiedlung und der
Bionomie der Arten nach der Arbeitsmethode WonrLENsERGs durchgefiihrte Arbeit iiber
ein Wattgebiet verdanken wir LiNke 1939 in seiner Bearbeitung der Biota des Jade-
busens. In diesem Gebiet, das gleichfalls zahlreiche Bodenarten von Sand bis Mudd
enthilt, unterscheidet Linke 5 Variationen der Macoma-Coenose, jede mit mehreren
Siedlungen.

1. Scoloplos-Variation. Boden iiberall reiner Feinsand (Fliefsand)
und oberflichlich zu jeder Wasserbedeckungszeit Umlagerungen unterworfen. Seegang
und Strémung gestalten den Lebensraum. Trockenzeit 0—45%.

Leitformen: die Polychaeten Scoloplos armiger, Arenicola marina, die Krebse
Bathyporeia_ robertsoni, Bodotria scorpioides, Tanaissus lilljeborgi. Gelegentliche
Arten: der Polychaet Pectinaria lkoreni, und in der Epifauna Mytilus edulis, Sabella-
ria spinulosa, Balanus crenatus, B. improvisus, Sertularia cupressina. Irrgiste:
Buccinum undatum, Eupagurus bernhardus, Asterias rubens, Ophiura texturata. — T n
den Mengenverhédltnissen vorherrschend: Scoloplos armiger, Nephthys
hombergi, Arenicola marina, Bathyporeia robertsoni, Tanaissus lilljeborgi: zuriick-
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tretend: Aricidea jeffreysi, Bodotria scorpioides; untergeordnet: Cardium edule, Ma-
coma baltica, Harmothoé sarsi, Magellona papillicornis, Ampharete grubei, Lanice
conchilega.

In dieser Coenose werden als Siedlungen aufgefiihrt:

a) Scoloplos-Siedlung: Allgemein verbreitet: Scoloplos armiger mit
Individuendichten bis zu ca. 500 pro 1 m® (meist 100—250) und Nephthys hombergi
mit bis iiber 150 pro 1 m® (iiber grofere Flichen hin jedoch nur 40 bis 50); an
giinstigen Stellen erreichen Bathyporeia robertsoni (bis 4300) und Tanaissus lilljeborgi
(iiber 4500 pro 1 m?) noch hdhere Dichten. Gleichfalls hohe Zahlen erreichen
Pygospio elegans (1400) und Hydrobia ulvae (768), aber nur als Jungtiere. Der
Tardigrad Batillipes mirus kommt bis 40 000—50 000 pro 1 m? vor. Hier auch Magel-
lona papillicornis (bis 25) und Aricidea jeffreysi (bis 608).

b) Arenicola-Siedlung. An stilleren, gegen Bodenumlagerungen mehr
geschiitzten Stellen. Charakterisiert durch Massenentwicklung von Arenicola marina,
die zwischen 15—70 pro 1 m? schwankt (an optimalen Stellen in anderen Regionen
werden 100 erreicht). Ubrige Makrofauna der vorigen Siedlung #hnlich, Nephthys
und Scoloplos in reineren Sandgebieten noch hiufig, Bathyporeia an einer Stelle sogar
11 696 pro 1 m* festgestellt. Macoma baltica verbreitet, Cardium wohl nur eingespiilt.
Wichtig ist das Auftreten des arktisch-baltischen Polychaeten Harmothoe sarsi in
einer Wohndichte bis 12 pro 1 m?

2. Pygospio-Variation. Boden stets + schlickhaltig und bindig. Um-
lagerungen nur bei Seegang. Fiir die Gestaltung des Lebensraumes sind aufier See-
gang und Stréomung noch biotische Faktoren mafligebend (biogene Sedimentation).
Trockenzeit 20—709, Wattentiimpel zahlreich.

Leitformen: Pygospio elegans, Cardium edule. Gelegentliche Arten: Scobicularia
plana, Lanice conchilega, Corophium wvolutator. Irrgiste: Litorina litorea, Crangon
vulgaris, Carcinus maenas, Pleuronectes spec. — In den Mengenverhalt-
nissen vorherrschend: Pygospio elegans, Cardium edule, Arenicola marina; zuriick-
tretend: Macoma baltica, Mya arenaria, Hydrobia ulvae, Nereis diversicolor, Nephthys
hombergi; untergeordnet: Retusa truncatula, Eteone longa, Heteromastus filiformis,
Peloscolex benedeni, desgl. als Epifauna: Balanus improvisus, Coryne loveni, Lao-
medea conferta.

a) Pvgospio-Siedlung. Der Lebensraum ist durch starke, decken-
bildende Diatomeenwucherung an der Oberfliche charakterisiert, diese Diatomeen-
tafeln werden von Pygospio ievorzugt. hier in Zahlen von 3000—10 000, stellenweise
bis 20 000 Rohren pro 1 m®. Diese Zahlen stellen aber noch nicht das Dichtemaxi-
mum dar, das in der Corophium-Variation liegt. Erwachsene Muscheln und Schnecken
sind selten, nur Cardium ist stellenweise bis iiber 100 pro 1 m* vorhanden; doch sind
Jungmuscheln anderer Art in grofier Menge vorhanden, junge Mya arenaria mit ca.
0.5 em Schalenlinge bis 55000 pro 1 m® Begleittiere sind Nephthys hombergi
(> 100 pro 1 m?), Nereis diversicolor, Arenicola marina, Heteromastus filiformis,
Scoloplos armiger, Cardium edule, Macoma baltica.

b) Arenicola-Siedlung. Diese zweite Arenicola-Siedlung weicht von
der der Scoloplos-Variation durch etwas andere Faunenzusammensetzung ab. ,.Neph-
thys hombergi, Nereis diversicolor und Cardium edule treten hiufiger auf, Scoloplos
armiger wird selten oder fehlt. Macoma baltica kommt vereinzelt vor.'* Arenicola
in einer Wohndichte von 20—40, Pygospio bleibt relativ gering, nicht iiber 2000 pro
1 m? er wird wohl durch die intensive Bodenumlagerung der Leitform behindert.

¢) Cardium-Siedlung. Wie schon WoHLENBERG 1937 betont hatte, bildet
Cardium edule stellenweise dichte Massensiedlungen, in denen fast Muschel neben
Muschel dicht unter der Oberfliche liegt. In solchen Massengebieten werden durch
Platzkonkurrenz andere Organismen gleicher Tiefenlage zuriickgedringt. Die Wohn-
dichte von Cardium edule betriigt hier 150 bis 3000 pro 1 m?, fiir Jungtiere bis iiber
10 000 (WounLenBerG fand sogar einen Maximalwert von ca. 40 000). Hiufig kommen
hier noch Nephthys und stellenweise Nereis vor. Andere Arten treten erst in den
Randgebieten, in denen Cardium lockerer siedelt, in gréBerer Zahl auf. Innerhalb
der 3 Siedlungen der Pygospio-Variation nimmt die Cardium-Siedlung die geschiitz-
testen Stellen ein.

3.8crobicularia-Variation. Boden sehr schlickhaltig, lagebestindig,
bindig. Infolge des hohen Gehalts an Schlick und organischer Substanz bleibt die
Bodendurchliiftung auf die obersten mm beschrinkt. Nur bei stirkerem Seegang
Tafelabbruch. Biogene Bodengestaltung. Trockenzeit 45—85%. Wattentiimpel zahl-
reich, in ihnen bleibt ein diinnfliissiger Schlickbrei liegen.

Leitformen: Scrobicularia plana, Mya arenaria, Hydrobia ulvae. Gelegentliche
Arten: Gobius microps. Irrgiste: Cardium edule, Litorina litorea, Crangon vulgaris.
Carcinus maenas, Pleuronectes spec. — In den Mengenverhaltnissen
vorherrschend: Scrobicularia plana, Mya arenaria, Hydrobia ulvae, Nereis diversi-
color; zuriicktretend: Macoma baltica, Nephthys hombergi, Pygospio elegans, Hetero-
mastus filiformis, Peloscolex benedeni; untergeordnet: Relusa truncatula, Phyllodoce
maculata, Eteone longa, Paranais litoralis, Corophium volutator. .

a) Scrobicularia-Siedlung. In Schlick oder schlickigem Sandboden,
dessen normale Bodenumlagerungen nicht iiber eine Hohe von 10 em hinausgehen.
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Vorwiegend in hoheren Lagen. Bezeichnende Begleitarten sind Nereis, Nephthys,
Heteromastus, Peloscolex, wihrend Diatomeen und weidende Arten, wie Pygospio,
fehlen oder selten bleiben. In den zwei angegebenen Proben ftritt Serobicularia mit
300 und 1082 400 (wohl Jungbrut), Hydrobia ulvae mit 450 und 1200, Nereis diver-
sicolor mit 225 und 800, Pygospio elegans mit 0 und 26 800 (!), Heteromastus mit
750 umif 0, Peloscoler mit 1275 und 0, Corophium volutator mit 0 und 400 auf
1 m? auf.

b) Mya-Siedlung. In gréBerer Ausdehnung in den unteren Gebieten der
Coenose, lea ertrh'%; infolge ihrer tiefen Lage im Boden stiirkere Umlagerungen.
Hiiufig stellenweise Nephthys und Nereis. Mya arenaria wird in 2 Proben mit 150
bis 352, Peloscoler mit 150—2112, Pygospio mit 0—1760, Hydrobia mit 7800—88 pro
1 m*® angegeben.

¢) Hydrohbhia-Siedlung. In Anschwemmungsgebieten der Coenose tritt
Massenentwicklung von Hydrobia ulvae auf. Wohndichte von einigen Tausend bis
itber 300 000 pro 1 m* i{iber grofe Gebiete hinweg zwischen 10 000 und 30 000. Be-
gleitfauna wechselnd, hiufig Nereis diversicolor, Heteromastus filiformis, Scrobicularia
plana, Peloscolex benedeni. Als Verfolger von Hydrobia besiedelt das Watt der
Opisthobranchier Retusa truncatula, doch geht seine Wohndichte kaum iiber 5 hinaus.

d) Nereis-Siedlung. In Teilgebieten, in denen es durch Abtrag zu einer
lingeren Freilage des festen, kleiartigen Schlickbodens gekommen ist, trilt Nereis
vorherrschend auf, wihrend Hydrobia, Heteromastus, Nephthys, Scrobicularia und
Mya fehlen. Ist eine Randsiedlung der Coenose nahe der Hochwasserlinie. Wohn-
dichte bis ca. 4000 mit Jungtieren pro 1 m?.

4, Corophium-Variation. Besonders in Randgebieten der Watten-
flichen, die eine gewisse Lagebestiindigkeit aufweisen, und in Prielrandgebieten.
Boden variabel, von Sand (sogar mit grofieren Kiesbeimengungen) bis zu Schlick und
Klei. Auf .Wattflichen biogene Bodengestaltung. Stromung untergeordnet, nur See-
gang von Bedeutung. Trockenzeit auf Wattflichen 30—959%, in Prielgebieten 0—1004.

Leitformen: Corophium wvolutator, Heteromastus filiformis, Peloscolex benedeni;
gelegentliche Arten: Gobius microps; Irrgiiste: Cardium edule, Litorina litorea, Cran-
gon vulgaris, Pleuronectes spec. — In den Mengenverhidltnissen vor-
herrschend: Corophium volutator, Nereis diversicolor, Pygospio elegans, Heteromastus
filiformis, Peloscolex benedeni; zuriickiretend: Nephthys hombergi, Hydrobia ulvae,
Pygospio elegans, der Collembole Isotomurus palustris; untergeordnet: Macoma bal-
tica, Scrobicularia plana, Eteone longa, Arenicola marina, Carcinus maenas.

Innerhalb dieser Variante kénnen verschiedene Arten dichte, aber an Begleitarten
arme Bestéinde bilden. So unterscheidet LINKE eine

a) Corophium-Siedlung. Sie findet sich unter verschiedenen Bedin-
gungen, da das Massenvorkommen von Corophium groBenteils von dem Mangel an
biologischer Konkurrenz abhiingt. Sie findet sich besonders in hoher gelegenen,
festen, aber nicht stark faulenden Walttflichen (Corophium ist empfindlich gegen
starken Os-Mangel), sowie an den abbrechenden Kleikliffkanten an Abbruchkanten
und Prielen. Auf den Wattflichensiedlungen kommen neben Corophium hiufiger
Nereis diversicolor, Peloscolex benedeni, stellenweise Scrobicularia plana und Hetero-
mastus filiformis, seltener Pygospio elegans vor. Die Wohndichte betrigt stellen-
weise bis 40 000, im allgemeinen aber 5000—20 000 pro 1 m*®. An den Kleikliffen finden
sich neben Corophium meist nur vereinzelte Nereis diversicolor und Petricola pholadi-
formis, die Wohndichten von Corophium betragen im allgemeinen 20 000 bis iiber
40 000 pro 1 m?.

b) Nereis-Siedlung. Auch die im Eulitoral mit Ausnahme reiner be-
wegter Sandbioden so weit verbreitete Nereis diversicolor scheint in ihrer Dichte stark
durch biologische Konkurrenz beeinflult zu werden. Sie zeigt nur lokale Massen-
siedlungen, ist im iibrigen sehr unempfindlich auch gegen Faulschlamm. Begleitende
Arten sind Heteromastus und Pygospio. Die Wohndichte betrigt 50 bis 500, stellen-
weise 1175 pro 1 m*

¢c) Heteromastus-Siedlung. In weichem, schlickigem Boden mit Be-
vorzugung von Faulschlamm im Untergrund; besonders im Bereich der Prielrand-
watten (2—5 m breiter Streifen). Hier sind die hiufigsten Begleitarten Nereis diver-
sicolor, Nephthys, Peloscolex und Pygospio. Wohndichte stellenweise 20 000—30 000
(Jungtiere) zusammen mit 50 000—100 000 Pygospio-Réhren, bei i#lteren Tieren 500
bis 4000, hochstens 7000 pro 1 m*; von den Begleitern erreicht Nephthys 150, Nereis
diversicolor iiber 500.

d) Peloscolex-Siedlung. Der Oligochaet P. benedeni, dessen Lebens-
weise der der Siilwasser-Tubificiden idhnelt, ,tritt nur an sehr wenigen Stellen der
unteren Prielgleithiinge als dominante Art auf, daf man von einer Peloscolex-Siedlung
sprechen kénnte; meist kommt er mit anderen Arten vermischt vor und spielt dann
nur die Rolle einer teilweise sehr hdufigen Begleitform (z. B. in der Scrobicularia-
Variation)*. Boden_ mit stirkerer Umlagerung wird gemieden, stark verunreinigte
Gebiete bevorzugt. Wohndichte 2000—5000, stellenweise iiber 15 000 pro 1 m?2.

, e) Isotomurus-Siedlung. Auf Prielrandwatten und -gleithiingen lokal
Massenansammlungen des Collembolen Isotomurus palustris. (Wohndichte 93 000 bis
264 000 pro 1 m*) Wasserbedeckungszeit 40—50%, Boden wiihrend der Trockenlage
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oberflichlich trocknend. Die Tiere verbringen die Wasserzeit im Boden. Begleitarten:
an Gleithingen Corophium, an Prielrandwatten Heteromastus, Nereis, Scrobicularia,
die aber stets in geringeren Wohlndichten als an benachbarten Stellen auftreten.

f) Polydora-Siedlung. Wie die vorigen Siedlungen finden sich Massen-
ansammlungen von P. ciliata in Prielen und zwar vorwiegend in kleiartigen Schlick-
binken am Prielboden, iiber die ein rascher Wasserstrom fliet. Als Begleiter ganz
vereinzélt Nereis diversicolor und in Randgebieten Corophium. Wohndichte 10 000 bis
200 000 pro 1 m2.

5. Scolecolepis-Variation. An unter dem Einflul der Brandung
stehender Kiesbank mit starken Umlagerungen. Trockenzeit 45—709. Grundwasser-
spiegel sinkt zur Trockenzeit meistens unter die Siedlungsschicht ab. Leitform: der
Polychaet Scolecolepis squamata; gelegentliche Art: Arenicola marina; mengenmiBig
vorherrschend: Scoloplos armiger (bis iiber 90 pro m?); zuriicktretend: Scolecolepis
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Fig. 25. Diagrammatische Darstellung der Hauptcoenosen des Eulitorals.

In der Bathyporeia-Zone bezeichnet b das Gebiet des festen Brandungsgebietes (Sco-
lecolepis usw.), ¢ das Tellina-tenuis-Gebiet, 7 das Gebiet der verschiedenen Insekien-
regionen der Weich- und Feinbdden, die z. T. ins Eulitoral hineinreichen.
Niiheres im Text. — Original.

squamata (bis 35). Vereinzelt groBe Nephthys hombergi, sehr selten Arenicola und
Nereis diversicolor. s

Versucht man sich auf Grund der vorliegenden Einzeldaten') ein
Bild von der Besiedelung der eulitoralen Sand- und Weichbodengebiete
der Nordsee zu machen, so ergibt sich — wenn man zunichst von den
Prielen absieht — das in Fig. 25 dargestellte Diagramm.

A. Gebiet der reinen, bewegten oder durchspiilten Sande und Kiese.
In Oberflichennihe keine O,-arme, dunkle Reduktionsschicht. Bran-
dungsgebiet. Die extremste Ausbildung des Brandungsstrandes, der
Gerdllstrand, 148t keine spezifische Besiedlung innerhalb des reinen
Gerollgebietes erkennen. Eine solche tritt erst im kiesigen Bezirk des
Brandungsstrandes hervor. Hier die

I. Otoplanen-Zone. Sie bildet einen wenige dm bis iiber
1 m breiten kiesigen Streifen nahe der Hochwasserlinie, der durch die
auswaschende Wirkung der auftreffenden Brandungswellen gebildet
wird. Schon bei leicht bewegtem Wasser werden die Sandkérner umher-
gewirbelt. Da die Bildung dieser oft deutlich abgesetzten Zone von der
Stelle des Wellenaufpralls abhingt, verlagert sie sich natiirlich bei

1) Miindliche Mitteilungen verdanke ich Herrn Dr. H. Kunz, der die Sandwatten
der Tnsel Amrum bearbeitet, und Herrn Dr. E. Scuvuz, Kiel.

Grimpe & Wagler, Tierwelt der Nord- und Ostsee R L
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Anderung von Wasserstand und Wellenbereich, allerdings nicht
in dem MaBe, als man nach dem GeZeitenwechsel erwarten sollte.
Meist bleibt schon bei geringer Anderung der Bodenneigung der Kies-
streifen liegen, bisweilen bildet sich tiefer ein zweiter, stets aber bleiben
sie in der Niahe der Hochwasserlinie. Die Otoplanen-Zone ist nicht
iiberall ausgebildet worden, nur am Sandufer mit stdrkerer Neigung
in diesem Gebiet.

Die eigenartige Tierwelt dieser Region ist im Nordseegebiet weniger
bekannt als in der Ostsee (vgl. S. 106). Besonders kennzeichnend ist
hier das Turbellar Nematoplana coelogynoporoides, sowie einige Oto-
planen, der tausendfuBdhnlich sich bewegende Polychaet Hesionides
arenarius (vgl. FRIEDRICH 1936), die Archianneliden Trilobodrilus
spec., Protodrilus chaetifer und andere Protodrilus-Arten, die winzige
Halacaride Actacarus pygmaeus, sowie einige Copepoden (Remanea
arenicola u. a.). Die Ernahrung erfolgt ganz vorwiegend durch die
im Brandungsgebiet strandenden Planktonten, die besonders von den
Turbellarien verzehrt werden, sowie durch im Liickensystem des Kieses
sich setzenden Detritus.

Ik Eulitorale Bathyporeia-Haustorius-Zone.
Weite Gebiete direkt anschlieBend an die Otoplanen-Zone werden im
Eulitoral durch reinen oft bewegten und Rippelmarken bildenden Fein-
sand eingenommen. Diese Zone bzw. Coenose erfihrt ihre reichste
Entwicklung im Gebiet der Niedrigwasserlinie und im Sublitoral, sie
wurde daher bereits S. 88 behandelt. Auch dort wurde schon er-
wéahnt, dall die eulitorale Zone dieser Coenose nicht nur verarmtes
Gebiet ist, sondern fiir mehrere charakteristische Vertreter das Haupt-
gebiet darstellt, so fiir Bathyporeia robertsoni-pilosa, Eurydice pulchra,
Scolecolepis squamata im oberen Eulitoral, Haustorius arenarius im
mittleren, ferner Efeone-Arten wohl auch Ophelia cluthensis; unter der
Mikrofauna treten besonders schlanke stabférmige Copepoden, wie sie
NICHOLIS 1935 in grioflerer Zahl aus solchen Gebieten beschrieben hat,
hier auf. An Brandungsbanken, die oft festgeprefiten, aber bei Nie-
drigwasser wasseruntersattigten Sand zeigen, dringt Scolecolepis squa-
mata hoch hinauf und kann hier im oberen Eulitoral, wenn sich durch
eingeschlossene Luftblasen ein sog. Porenluftsediment bildet, mit den
Kéfern Diglotta mersa, Cillenus lateralis und der Fliegenmade Lispa
caesia zusammentreffen (vgl. S. 94). In wassergesittigtem Sand ist
Scoloplos armiger reich entwickelt und dringt Arenicola in diinnen
Siedlungen ein (,,Rippelmarken-Arenicola-Gebiet®).

In dieses Gebiet gehort die Ophelia cluthensis-Scolecolepis-Siedlung
WOHLENBERGs in Stromsandbénken (Fig. 26), ein Teil der Arenicola-
marina-Scoloplos-Siedlung WOHLENBERGs (S. 94), die Scoloplos-Va-
riation (S. 95) im tieferen, und die Scolecolepis-Variationen LINKEs
(S. 97) im oberen Eulitoral.

In der Erndhrung treten die Organismen des Pelagials zuriick, ob-
wohl Scolecolepis mit seinen Tentakeln und Haustorius durch Strudeln
Planktonorganismen aufnehmen konnen. In den Vordergrund riicken
bereits hier Diatomeen, obgleich ihre Siedlungsdichte im Vergleich mit
den folgenden Regionen als gering bezeichnet werden mufB. Ernah-
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Fig. 26. Gefiige und Besiedelung des Diglotta-Scolecolepis-Ophelia-Stromsandes.
Nach WonLeNBerG 1937.

rungsbiologisch treten in dieser Zone die ,,Sandlecker” hervor. Die Be-
einflussung des Bodens durch die Organismen ist gering, die Boden-
gestaltung wird fast vollkommen von abiotischen Faktoren beherrscht.

B. Wesentlich anders ist ein Gebiet des Eulitorals, dessen Boden
zwar noch aus Sanden, und zwar meist aus Feinsanden besteht, die
aber detritushaltiger sind und vor allem der Brandungswirkung ent-
zogen sind. Greift bei hoheren Fluten die Brandung auf diese Gebiete

Bia s



e300 25 Remane

iiber, so wirkt sie auf die Biocoenosen zerstorend. Der Wasserwechsel
ist noch ziemlich intensiv, vollzieht aber vorwiegend horizontal iiber
der Oberfliche. Die O,-Versorgung des Bodenwassers reicht nur bis in
geringe Tiefen (in Teilen mit groBerer Wasserbedeckungszeit), so dafd
dicht unter der Oberfliche eine dunkle O,-arme, und H,S reiche Re-
duktionsschicht findet. In diesen Gebieten tritt eine enorme Massen-
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entwicklung einzelner Organismen auf, die entscheidend auf die Boden-
gestaltung einwirken, eine Mikrovegetation ist reich entwickelt.

I. Bledius-arenarius-Zone (Fig.28). Im oberen Eulitoral
mit nur geringer Wasserbedeckung tritt in mehr reinsandigen Béden hier
der Kifer Bledius arenarius auf, dessen Rohren den Sand in grofler
Zahl durchsetzen (Fig. 28). Nach den Untersuchungen von E. BRO-
LARSEN bevorzugt diese Art im Experiment Sand mit einem Wasser-
gehalt von ca. 18—24% (nach TFreilandbeobachtungen ca. 12—16%),
die bevorzugte Salzgehaltsregion betrug im Experiment ca. 0—20°/go,
im Freien 3—10°/g0. Im gleichen Gebiet treten die Raubkifer Dy-
schirius impunctipennis, D. thoracicus, D. politus, D. obscurus sowie
Cillenus lateralis auf. Trotz diesem Vorherrschen der Landtiere
in der Makrofauna, ist der Gesamtcharakter der Fauna der einer Was-
serfauna, da in den feuchten Sandschichten noch eine ziemlich arten-
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reiche (ca. 50 Arten) marine Mikrofauna existiert, die vorwiegend aus
Nematoden, aber auch aus Archianneliden (Diurodrilus), Turbellarien
u. a. besteht (vgl. E. SCHULZ 1938, 1939). Die Grundnahrung besteht
aus einer im feuchten Sand lebenden Mikroflora, die z. T. eine sichtbare
.Griinschicht“ im Sand bildet.

II. Farbstreifen-Sandwatt (s. SCHULZ 1937a, 1939) (Fig.
29). Das Farbstreifenwatt liegt mit gewissen Variationen etwa in
gleicher Hohe wie die Bledius-Zone, bevorzugt aber noch detritus-
reicheren Boden. Bodengestaltend wirkt hier eine Mikroflora, die

. y . o . N ‘ Q
Fig. 28. Bledius-arenarius-Gebiet im Sandwatt von Siideroog.
Die aufgeworfenen Sandhiufchen sind von Bledius gebildet, in der Mitte eine Schale
von Cardium edule. — Original,

eine charakteristische Bodenschichtung hervorruft. Es findet sich
hier von oben nach unten 1. eine wenige mm diinne helle, z. T.
mit Diatomeen besetzte Sandschicht, 2. eine wenige mm diinne
Griinschicht, in der die Sandkorner durch Cyanophyceen und
andere Algen besetzt und z. T. so verflochten und verbunden sind,
daB diese Schicht gegen Umlagerung auffallend widerstandsfihig ist
und auch die Wasserdurchldassigkeit herabsetzt, 3. eine gleichfalls
wenige mm dicke Rotschicht, die durch Purpurbakterien intensiv ge-
farbt wird, 4. eine Schicht durch H,S geschwirzten Sandes. Nach
Zerstorung regeneriert die Schichtenfolge rasch.

Die Makrofauna dieses Farbstreifenwatts besteht fast ausschlieBlich
aus Insektenlarven und Puppen, und zwar aus den Fliegen Scatella
subguttata, Hydrophorus praecox und der euryoken Miicke Tricho-
cladius wvitripennis, in den Grenzgebieten zu den Nachbarcoenosen
konnen Corophium volutator und Hydrobia ulvae oder Bledius arena-
rius hinzutreten. Weit reicher ist die Mikrofauna vertreten (ca. 50
Arten), auf die hier etwas ausfiihrlicher eingegangen sei, weil sie in
dieser Zone allein eingehender untersucht ist. Die Nematoden nehmen
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fast die Héalfte des Artenbestandes ein, es folgen mit 4—8 Arten Tur-
bellarien, Copepoden und Rotatorien. Nur wenige Arten sind fiir die
Coenose charakteristisch (die Nematoden Theristus ambronensis und
Enoplolaimus litoralis, annaherungsweise auch die Nematoden Oncho-
laimus oxyuris, Microlaimus honestus, Odontonema guido-schneideri,
Dichromadora geophila). Weitaus die Mehrzahl der Arten besteht aus
euryhalinen und eurytopen Arten (die Rédertiere Colurella colurus,
Encentrum marinum, die Nematoden Chromadora nudicapitata, Micro-

Fig. 29. Gebiet des Farbstreifenwattes auf Amrum (Zerstorungsphase).
Die oberflichliche Sandschicht ist fortgespiilt, die Algendecke (Griinschicht) ist frei-
gelegt, um die Primérdiinen ist auch sie in weitem Umfang zerstort, so dall hier
reiner Sand den Boden bildet. — Original.

laimus robustidens u. a., die Copepoden Tachidius brevicornis, Lao-
phonte minuta u. a.). Auffallend ist das Auftreten mancher spezifischer
Brackwassertiere (das Turbellar Placorhynchus octaculeatus, das Rota-
tor Lindia gravitata u. a.) in diesem Lebensraum, doch ist gerade in
diesem Bezirk der durchschnittliche Salzgehalt gegeniiber dem- Meer-
wasser herabgesetzt. Aus dem genannten Grunde tritt auch das Farb-
streifenwatt nur in bestimmten Regionen auf, vielfach fehlt es, es
schlieBt sich dann die Bledius-Zone direkt an die Corophium-Pygospio-
Zone an (beide konnen sogar so ineinander greifen, dall Bledius ge-
meinsam mit Pygospio vorkommt).

III. Corophium-Pygospio-Zone (vgl. MORTENSEN 1921,
THAMDRUP 1935: ,,Hydrobia-Pygospio-Corophium-Giirtel). Unterhalb
der vorgenannten Zonen tritt meist ein Giirtel auf, in dem die ge-
nannten Arten eine enorme Massenentwicklung erfahren. Weder Py-
gospio elegans noch Corophiwm wvolutator oder Hydrobia wulvae sind
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spezifische Arten oder auch nur Differentialarten dieses Gebietes, alle
drei sind vielmehr eurycke Arten mit groBer okologischer Amplitude,
doch zeigen sie in dieser Zone eine auffallende Massenentwicklung, die
fiir jede Art 10000 pro 1 gm iibersteigen kann (Pygospio bis ca.
100 000 Rohren pro 1 qm). Da Pygospio und Corophium Rohrenbauer
sind, bewirken sie bei dieser Massenentwicklung eine betrichtliche
Festigung des Bodens und gleichzeitig ein tieferes Eindringen O,-hal-
tigen Wassers. Begleitformen Nereis diversicolor u. a. Die Nahrungs-
quellen sind sowohl eine intensiv wuchernde Diatomeenflora, die beson-
ders im Pygospio-Gebiet dichte Schichten bilden kann (gvl. LINKE
1939), sowie auch von der Flut mitgefiihrte Organismenreste. Die hier
sicher reich entwickelte Mikrofauna ist noch nicht genauer untersucht.
Hierher gehort etwa die Pygospio-Siedlung der Pygospio-Variation und
die Watt-Corophium-Siedlung der Corophium-Variation bei LINKE 1939
(vgl. S. 95 und S. 96).

IV. Arenicola-Cardium-Zone. Der Tiefe nach an-
schlieBend treten in Gebieten mit durchschnittlich hoherer Bedeckungs-
zeit Arenicola marina, Cardium edule und z. T. Macoma baltica in
Massenentwicklung auf. Wie in der vorigen Zone liegen die Maximal-
dichten dieser Arten nicht an gleichen Stellen (Platzkonkurrenz). Be-
sonders Arenicola wirkt hier bodengestaltend, nicht nur durch ,,Sand-
zirkulation®, sondern durch die von ihm hervorgerufenen Unebenheiten
der Oberfliche abfluBbehindernd, so daBl auf diesem , Buckel-Areni-
cola-Watt“ zahlreiche Resttiimpel bleiben (Kig. 24). In dieses Gebiet
gehoren die Arenicola (alt)-Scoloplos-Siedlung bei WOHLENBERG
(S. 94), die Arenicola-Siedlung und Cardium-Siedlung der Pygospio-
Variation bei LINKE (vgl. S. 95). Dort ist auch die Begleitfauna
zu ersehen. Die Mikrofauna ist besonders in den Resttiimpelgebieten
reich entwickelt, sie enthalt Turbellarien (Monocelididae u. a.), zahl-
reiche Nematoden und Ciliaten, Ostrakoden (Leptocythere-Arten).
Gastrotrichen (z. T. Turbanella hyalina), Copepoden u. a.; eine nahere
Untersuchung ist wiinschenswert. Als Erndhrungsgrundlage spielen
auch hier Bodendiatomeen und Peridineen eine grofie Rolle, auch
wenn es z. T. infolge der Tatigkeit von Arenicola nicht zur Bildung
geschlossener Diatomeendecken kommt. Diese Arenicola-Zone kann
bis ins Sublitoral hineinreichen. andererseits dringen vom Meer aus
stellenweise auf dhnlichen Biden Echinocardium cordatum, Echiurus
echiurus u. a. bis ins Eulitoral vor.

C. Weichboden des Eulitorals. Auch die eulitoralen Weichbéden
zeigen in der Bodenzusammensetzung starke Verschiedenheiten von
bindigen, zdhen Schlickboden bis zu weichem halbfliissigen schwarzen
Mudd. Die Besiedlung dieses Gebiets ist im Bereich des Nordsee-Wat-
tenmeeres ziemlich artenarm, zudem handelt es sich um eine Reihe
euryoker, gegen O,-Mangel und H,S-Anreicherung widerstandsfihige
Arten (Nereis diversicolor, Heteromastus filiformis), die in diesen
konkurrenzarmen, nahrungsreichen Gebieten sich reich entwickeln kon-
nen. Immerhin gibt es auch einige Arten, die als Charakterarten oder
wenigstens Differentialarten gewertet werden konnen (die Muschel
Scrobicularia plana, der Oligochaet Peloscolex benedeni, die Schnecke
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Assiminea grayana). Neben einer Gliederung nach der Bodenart be-
besteht auch im Weichbodengebiet eine Zonierung. Es seien angefiihrt.
I. Bledius-spectabilis, B. diota-Heterocerus-
Zone. Im Grenzgebiet zwischen Eu- und Supralitoral treten in bindigen
‘Weichboden, die ein Eingraben noch gestatten, wiederum gangbauende
Kafer auf. Der Boden kann hier in seinen oberflichlichen Feuchtig-
keitsschichten hohe Salzgehaltswerte erreichen (iiber 100°/g0), die Ober-
flaiche ist meist von Kleinalgen iiberzogen, doch dringen auch héhere
Pflanzen (Salicornia!) in diese Gebiete vor. Hier finden sich groBe
Bledius-Arten (B. spectabilis, der sehr salztolerante B. diota, B. lau-
rus, B. tricornis) und ihre Verfolger (Dyschirius salinus, D. chalceus,
ferner Troglophloeus schneideri, Pogonus chalceus, Collembolen) in
mehr sandige Gebiete vorstolend Heterocerus flexuosus und Dichiro-
trichus pubescens usw. Die bevorzugten Lebensriaume all dieser Arten
weisen natiirlich manche Verschiedenheiten auf (vgl. dariiber E. BRO-
LARSEN 1936, WOHLENBERG 1937). Uber die weitere Fauna ist wenig
bekannt, WOHLENBERG fand hier hdufig Enchytraeus albidus.

Nahe dieser Region wurde an einer Einzelstelle (Amrum) in hoch-
gelegenem feuchten Weichboden eine Mikrofauna gefunden, die meh-
rere Elemente der fiir das Brackwasser charakteristischen Cyprideis
litoralis-, Manayunkia aestuarina-Coenose enthilt, namlich Manayun-
kia, Cyprideis litoralis, Cytherois fischeri, Protohydra).

II. Vaucheria-Polster-Gebiet. Auf Weichboden an der
oberen Grenze des Eulitorals bilden sich bisweilen dicke filzartige Al-
geniiberziige aus, die bereits auf dem Farbstreifenwatt entstehen kon-
nen, aber sich auch zwischen Salicornia-, Scirpus maritimus- und
Festuca-Bewuchs vorschieben konnen. Diese Algenfilze beherbergen als
Charaktertier den amphibischen Opistobranchier Alderia modesta und
in ihrem gut wasserhaltenden Innenteil eine reiche Mikrofauna an
Oligochaeten, Nematoden, Turbellarien, Foraminiferen, Copepoden
(Horsiella trisetosa!), die z. Zt. bearbeitet wird.

III. Scrobicularia-Zone. Fiir grole Gebiete des eulitoralen
Weichbodens ist die Muschel Scrobicularia plana, die tief im Boden
eingegraben lebt und mit ihren langen Siphonen als Taster die Boden-
oberfliche abpipettiert. In dieser Zone {reten auch Hydrobia ulvae,
Heteromastus filiformis, Peloscolex benedeni, Ampharete grubei, auch
Pygospio und Corophium regional z. T. in groBen Mengen auf. Eine
genauere Kennzeichnung bei LINKE 1939 (Scrobicularia-Variation, vgl.
S. 95), auch WOHLENBERGs Heteromastus-Corophium-Siedlung ge-
hort z. T. dazu. Die Mikrofauna ist in den Oberflichenschichten, die
auch noch eine reiche Mikroflora aufweisen, reich entwickelt, beson-
ders Nematoden, aber auch Copepoden (Harpacticus spec., Cletodidae
Ectinosomidae) sind reichlich vorhanden.

IV. Peloscolex-Capitella-Colobranchus-Region
(vgl. S. 94. Im weichen H2S-reichen Mudd bleibt nur eine enge Aus-
wahl von Tierformen iiber, es sind vor allem Oligochaeten (Peloscolex
benedeni) und unter den Polychaeten Capitellidae (Capitella capitala,
Heteromastus, Colobranchus) und z. T. Nereis diversicolor. Es handelt
sich vorwiegend um Sedimentfresser. Heteromastus lebt ahnlich wie die
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Tubificiden in vertikalen Rohren und frifit in der Tiefe des Sediments,
sein Kot wird in Pillen an der Oberfliche entleert.

Um die Mittelniedrigwasserlinie wird die Fauna reicher, hier tritt
z B. Mya truncata-Amphitrite-Lanice-Siedlung WOHLENBERGs (vgl.
S. 94) auf.

Die bisher genannten Zonen und Regionen betrafen die gréferen
Flachen des Wattengebietes, in den Abflufrinnen (Prielen) wird die
Besiedlung durch das Hinzukommen von Wasserstromungen und inten-
siven Bodenumlagerungen abgedndert. Hier konnen Arten mit geringer
Konkurrenzfahigkeit Massensiedlung aufweisen, an Prielrdndern fin-
den wir Heteromastus- wie Lanice-Siedlungen, an den Héngen Coro-
phium usw. Hierher die Polydora-ligni-Siedlung (S. 94) bei WOH-
LENBERG 1937, die Corophium-Siedlung z. T., die Heteromastus-Sied-
lung, die Peloscolex-, Isotomurus-, Polydora-Siedlung (S. 96, 97) bei
LINKE 1939. Von groBeren Tieren bauen Eriocheir sinensis und Car
cinus maenas Wohnhohlen an Prielwédnden.

Ganz dhnliche Besiedelung wie die Schlick- und Muddwatten zeigen
die im Gezeitengebiet gelegenen Weichbéden der FluBmiindungen (ver-
gleiche E. NICOL 1935), nur dafl hier entsprechend der noch griéferen
Amplitude der Salzgehaltsschwankungen die marinen Arten stdrker
zuriicktreten, dagegen Brackwasserorganismen und an geeigneten Stel-
len Collembolen und Insekten (Staphyliniden) stirker hervortreten.

Nicht iiberall sind jedoch die Schlammgebiete der Gezeitenzone der-
artig artenarm (besonders in der Makrofauna) wie im Wattenmeer
und in Aestuarien. Gerade der Weichboden bietet ja durch seine Fi-
higkeit Wasser zu halten einen besseren Austrocknungsschutz als der
Sandboden (erschwert andererseits einer Mikrofauna aktive Vertikal-
wanderungen), er stellt ferner infolge seiner geringeren Wirmeleit-
fiahigkeit nicht so hohe Anspriiche an die Eurythermie seiner Bewoh-
ner. Wir finden daher in anderen Regionen, in Felsbuchten und ande-
ren Orten eine viel reicher entwickelte Fauna im eulitoralen Schlamm,
besonders an Polychaeten. Selbst im Faulschlamm kommen hier Nerine
fuliginosa, Sthenelais boa u. a. vor. Wie reich an geeigneten Stellen
Schlammgebiete der Gezeitenzone sein konnen, zeigt die Bearbeitung
von BEAUCHAMPS und ZACHS (1913) iiber die Plage de Terrénés am
Kanal. Hier fanden sich in dunklem, weichem Schlamm (mit Sand
gemischt) des Eulitorals, der regional mit Zostera bewachsen war, zahl-
reiche Polychaeten wie Sthenelais boa,  Nephthys hombergi, Glycera
convoluta, Marphysa belli, Lumbriconereis latreillei, Nematonereis uni-
cornis, Ophiodromus flexuosus, Clymene lumbricoides, C. oerstedi,
Johnstonia clymenoides, Notomastus latericeus, Amphitrite gracilis,
FPolycirrus aurantiacus, Terebellides stromi, Melinna cristata, Sabella
pavonina, Branchiomma vesiculosum, ferner die Sipunculiden Phasco- -
losoma wvulgare und Ph. elongatus, die Aktinien Edwardsia Beau-
“ tempsi und Halcampa chrysanthellum, an Muscheln auBer Scrobicu-
laria und Cardium noch Tapes pullasira; an mit Seegras bestandenen
schlammsandigen Boden treten hier sogar noch die groBlen sedentéren
Polychaeten Myxicola und Spirographis im Eulitoral auf. In gleicher
Weise zeigen die Untersuchungen von ALLEN und TODD 1900 und
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1902 an der englischen Kiiste das reiche Auftreten von groflen
Polychaeten in Schlammgebieten der Gezeitenzone. Auch hier tritt
Myxicola infundibulum, Melinna adriatica, Myrianida maculata, Noto-
mastus latericeus und der grofe Cirratulide Audouinia tentaculata
z. T. in Mengen auf.

In der Beltsee und der Ostsee wird das Verhalten der
eulitoralen Tiere tiefgreifend abgedndert. Wer die okologische Situa-
tion an der Nordsee kennt, ist iiberrascht durch das ganz andere Ver-
halten der gleichen Arten. Protodrilus chaetifer und Nemaloplana
haben ihren Aufenthalt in die Halammohydra-Region verlegt, eine
Pygospio- Corophium-Zone findet sich z. T. 10—15 m tief, unter der
Bathyporeia-Zone, diese selbst dringt nicht ins Eulitoral vor. In der
Beltsee allerdings finden sich noch Verhéltnisse, die an die der Nord-
see anklingen, z. B. eine ganz dicht besiedelte Pygospio-Corophium-
Zone und ein Arenicola-Watt auf unregelméfBig tuberfluteten Sand-
watten, vereinzelt auch ein Farbstreifenwatt, allerdings mit abwei-
chender Besiedelung. Die Griinde fiir dieses abweichende Verhalten
liegen 1. in der anderen Hydrographie. (Das Eulitoral der Ostsee zeigt
nicht den regelméfligen Wasserwechsel von Ebbe und Flut, sondern
einen ganz unregelmifiigen, vorwiegend durch Windstauung hervor-
gerufenen Wasserwechsel, bei dem das Eulitoral tagelang trockenliegen.
aber auch tagelang iiberflutet sein kann.), 2. in der Morphologie des
Gebietes (Feinsandstrecken des Eulitorals, also ,,Sandwatten®) sind
viel seltener und geringer an Ausdehnung als im Nordseegebiet, 3. in
der anderen Biologie (viele Arten dehnen ja in der Ostsee ihr okologi-
sches Gebiet aus, daher finden sich manche Arten, die in der Nordsee
fiir das Eulitoral charakteristisch sind, in der Ostsee auch in tieferen
Gebieten (Sublitoral) in Massensiedlungen, z. B. Arenicola in der Kieler
Bucht, Pygospio, Nereis diversicolor, Corophium wvolutator, Alderia
modesta. Leicht erkennbar ist in der Ostsee iiberall die Otoplanen -
Zone, aber auch ihre Besiedelung weicht stark von der der Nordsee
ab. In groBen Mengen treten hier mehrere Otoplaniden (Bothriomolus
balticus, Otoplana baltica, Coelogynopora biarmata), der Archiannelid
Protodrilus flavicapitatus, der Oligochaet Friedericia bulbosa, die Cope-
poden Remanea arenicola und Leptastacus spinicaudatus auf, daneben
Rhabdocoele (Diascorhynchus brevicaudatus), Gastrotrichen Xenotri-
chula intermedia, X. wvelox), Milben (Halacarus anomalus), Ciliaten
(Diophrys). Die Mehrzahl dibser Arten ist fiir diesen Lebensraum
spezifisch (Remanea arenicola und Xenotrichula wvelox auch in der
Halammohydra-Coenose). Diese Fauna laft sich in verarmtem Arten-
bestand bis zur Kurischen Nehrung nachweisen. Die Bewegungsinten-
sitit der meisten Tiere ist ungewohnlich stark. Auch die Algenfilze
des Eulitorals (Vaucheriafilze) lassen sich mit ihrer Charakterart
Alderia modesta bis in die ostliche Ostsee verfolgen.

| Biologische Eigenarten der Tiere des Eulitorals | Dex starks
Wechsel fast aller abiotischen Faktoren im Gebiet des Eulitorals (vgl.
S. 91) erfordert besondere biologische Einpassungen seiner Bewohner.
Diese seien hier kurz skizziert. Das Eulitoral ist ja sowohl vom
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Meere als auch vom Lande her besiedelt worden, und wir kénnen so-
wohl von echten Meerestieren als auch von echten Landtieren begin-
nend eine ungefihre Stufenreihe aufstellen, die in steigendem Male
die Anpassungen an die im Eulitoral notwendige amphibische Lebens-
weise erkennen lafit. Der Einfachheit halber seien hier gleich die ge-
samten Eulitoraltiere, auch die des Felsbodens, beriicksichtigt.

I. Das Eulitoral besiedelnde Meerestiere

a) Horizontal-Migranten (Flutgaste). Mit einstro-
mendem Wasser dringen eine Reihe echter Meerestiere aktiv in das
Gebiet des Eulitorals ein, die mit abflieBendem Wasser das Gebiet
wieder verlassen. Es handelt sich vorwiegend um Fische (Pleuronec-
tiden, Gobius microps bzw. G. minutus, im Felsgebiet Ctenolabrus ru-
pestris, sowie um Krebse. etwa Crangon crangow, Mysideenschwiarme
(Praunus flexuosus, Neomysis, Paramysis), sowie Krabben wie Carci-
nus maenas, Cancer pagurus. Allerdings sind schon die Mehrzahl
dieser Arten in der Lage, sich in den Sand einzugraben und so Perio-
den des Trockenfallens zu iiberstehen, an Sandstellen, die von Algen
bedeckt bleiben, konnen sogar Praunus, Gobius, Gammarus u. a. an
der Oberfliche liegend mehrere Stunden ein ,Trocken Iliegen* {iber-
dauern, jedoch zieht sich die Mehrzahl der Individuen mit ablaufendem
‘Wasser ins Meer zuriick oder sammelt sich in groBeren, dauernd was-
serfiihrenden Restlachen. Carcinus ist bereits weitgehend amphibisch.

b) Vertikal-Migranten. In Boden mit groberem Liicken-
system sinkt ein Teil des Wassers wiahrend der Ebbe ins Grundwasser
ab, in ,dichteren Boden“ wird entweder durch Kapillaren-Aufstieg
wéihrend der Trockenperiode Wasser aus dem Grundwasser bis dicht
unter die Oberfliche gefiihrt oder das Sediment bleibt iiberhaupt stark
wasserhaltig. Es besteht also im Eulitoral fiir Wassertiere die Mog-
lichkeit, durch Vertikalwanderungen dauernd in einem giinstigen Was-
sergebiet zu bleiben. Derartige Vertikalwanderungen sind unter der
Mikrofauna verbreitet, sie fiihren aber anscheinend nicht bis ins eigent-
liche Grundwassergebiet, sondern nur bis in die Feuchtschicht dicht
unter der Oberfliche. Offenbar bietet hier vorhandene Fliissigkeits-
menge geniigend Lebensraum fiir diese Mikroorganismen. In die
gleiche Schicht dringen Krebse wie Bathyporeia, Eurydice, Cumacea
u. a. ein, diese leiten jedoch, da sie in dieser Lage ,,inaktiv‘‘ bleiben
miissen, zum folgenden Typ iiber. Die Wanderungen erfolgen iibrigens
nicht stets im einfachen Gezeitenrhythmus, im Brandungsgebiet scheint
die Mikrofauna sowohl bei intensivem Wellenschlag als auch bei star-
ker Feuchtigkeitsabnahme des Gebiets nach unten zu wandern. Die
beriihmte Convoluta roscoffensis erscheint mit ihren griinen Symbionten
nach Ablaufen des Wassers in dichten Mengen an der Oberfliche, und
verschwindet wieder, wenn das kommende Wasser die dichten An-
sammlungen beriihrt.

c) Resistenten. Hierher gehtren alle diejenigen Arten, die
wahrend der Trockenperiode im Eulitoral bleiben, in dieser Zeit aber
Nahrungsaufnahme und meist auch Bewegung einstellen und so in
einem Ruhezustand von verschiedener Intensitit die wasserlose Zeit
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iiberdauern, im Extremfalle (Balanus!) treten in dieser Zeit besondere
physiologische Starrezustinde auf. Am geringsten sind besondere An-
passungserscheinungen bei den Felshodentieren des untersten Eulito-
rals (Poriferen, Hydroiden, Tunicaten, Anthozoen), den Bewohnern
der stark feuchtigkeitshaltenden Fucusbestiande (Actinia equina!) und
den Bewohnern dauernd feuchter, tieferer Bodenschichten (Mya arena-
ria, Arenicola marina). Bei den Bewohnern freier Felsflichen des
mittleren und oberen Litorals, sowie bei den Bewohnern oberflach-
licher Sandschichten treten sie deutlich hervor. Strukturell handelt
es sich hier ganz vorwiegend um Arten mit starken Schalen, also um
Muscheln (Mytilus, Cardium, Macoma), Schnecken (Patella, Nucellus,
Skeneopsis) und DBalaniden. Bei diesen Arten bleibt innerhalb der
Schale auch wihrend der Trockenperiode ein Wasserreservoir, so daf
der Weichkorper dauernd von Wasser umspiilt bleibt. Allerdings kann
dieses innere Restwasser sehr hohe Temperaturen erreichen, so mal}
MOORE 1935 bei nicht einmal extremen AuBenbedingungen in der
Mantelhohle von Chthamalus stellatus 36,3°; COLE 1929 setzte Balanus
tintinnabulum an 12 aufeinanderfolgenden Tagen im Trockenen an der
Sonne Temperaturen von iiber 50° aus, nach Riickbeforderung in See-
wasser war nach 6 Stunden die normale Filterbewegung der Beine
wieder hergestellt. Muscheln mit unvollkommenem Schalenschlufi wie
Mya leben so tief im Boden. daBl ihr Korper dauernd im Wasser- bzw
Feuchtgebiet bleibt. In eigenartiger Weise wird der .,Schalenschluf3*
bei Patella erreicht, die ja nur eine napfformige Schale tragt. Die
Tiere haben an den Felsen einen festen Ruheplatz fiir die Trocken-
zeit, zu dem sie vor Ablaufen des Wassers zuriickkehren. An dem
Platz passen die Unebenheiten des Schalenrandes so genau zu denen
des Untergrundes, daBl eine feste Abdichtung des Schaleninnenraums
ermoglicht wird. Allerdings haben auch Patellen bereits die Fahig-
keit, auf lediglich feuchtem Felsboden umherzukriechen. Inwieweit
auch Rohrenbauer hierher gehoren, etwa Lanice, Scolecolepis, 1abt
sich noch nicht sicher beurteilen. Es ist leicht moglich, daB
diese Arten in ihrer langen Rohre auf- wund absteigen, also
mehr zu Gruppen der Vertikalmigranten gehoren, jedenfalls findet
man bei Niedrigwasser Scolecolepis und Lanice ziemlich tief im
Sediment, doch gibt es génzlich trocken fallende Rohren von
Lanice. Ernahrungsbiologisch gehoren die Mehrzahl der ,,Resistenten™
zu den Strudlern (Cardium, Mytilus) und Filtrierern (Balanus), sie
sind schon durch diese Erndhrungsweise an eine alleinige Nahrungs-
aufnahme bei Wasserbedeckung angewiesen. Macoma, Scrobicularia
und vielleicht Petricola sind Taster und daher bei der Erndhrung un-
abhédngiger von voller Wasserbedeckung. THAMDRUP rechnet sie zu
seiner Gruppe B, d. h. zu den Tieren, deren Nahrungsaufnahme
hauptsidchlich unabhéingig von Trockenlage und Uberflutung erfolgt:
hier stehen sie aber in der Untergruppe der Tiere, deren Nahrungs-
aufnahme eine geringe Wasserschicht in Form von Tiimpeln oder
dergl. erfordert. Inwieweit manche der endovagilen Arten des Eulito-
rals zu den Resistenten gehoren. ist noch unbekannt, leicht denkbar ist
es bei Oligochaeten. Physiologische Anpassungserscheinungen durch
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Ausbildungen von Starrezustinden sind am stirksten bei den Arten,
die in der Trockenperiode iiber dem Substrat bleiben, also bei Mytilus
und vor allem bei den Balaniden. Diese (besonders Chthamalus stel-
latus und Balanus balanoides) dringen ja in Gebiete vor, die nur um
die Zeit der Springtiden iiberflutet werden.

d) Amphibische Meerestiere. Diese sind auch nach Ab-
laufen des Wassers zur Ortsbewegung und Nahrungsaufnahme befi-
higt, sofern nur der Boden eine gewisse Feuchtigkeit bewahrt. Hier-
hin gehéren vor allem Litorina (L. litorea, saxatilis, neritoides), die
sogar aktiv das Wasser verlassen, hierher gehoren ferner die Schnecken
Hydrobia ulvae und Truncatella truncatula, der Amphipode Corophium
volutator und die Polychaeten Pygospio elegans, Nereis diversicolor,
. Scoloplos armiger und Heteromastus (vgl. THAMDRUP). Auch Carcinus
maenas kann noch zu dieser Gruppe gerechnet werden. Natiirlich tre-
ten auch bei diesen Tieren zahlreiche Anpassungserscheinungen auf,
die fiir die vorher angefiithrten Gruppen gelten; ist doch iiberhaupt die
angefiihrte Stufenreihe mehr durch die Zunahme als durch einen
Wechsel biologischer Anpassungen charakterisiert. Hydrobia wulvae
und Litorina litorea graben sich bei stiarkerer Austrocknung des San-
des in diesen ein, Litorina litorea 1ost sich bei starker Austrocknung
und Erwdrmung des Felsbodens von der Unterlage und fillt dann ins
Wasser oder in tiefere Gebiete, Litorina saxatilis u. a. ziehen sich in
gleicher Lage, z. T. unter Klumpenbildung in Felsspalten zuriick; am-
phibische Oligochaeten konnen durch Absonderung von Leibeshdhlen-
fliissigkeit durch Poren ein ldngeres Feuchthalten der Haut bewirken
und bilden bei Trockenheit gleichfalls aus vielen Individuen bestehende
Klumpen (Enchytraeus albidus). Die Fahigkeit, besonders trockene
Perioden im Starrezustand zu tiberdauern, kennzeichnet in dieser
Gruppe besonders Litorina saxatilis und L. neritoides, die Dauer der
Starre kann hier mehrere Monate betragen (LINKE 1936, PATANE
1933). COLGAN 1910 gibt fiir diese Arten etwas niedrigere Werte, die
in der folgenden Tabelle angefiihrt sind.

Tabelle: Maximale Lebensdauer einiger Mollusken
des Eulitorals.

in trockener Luft | im SiiBwasser ['™ S(?;‘zvlvoa()%?:rsvon

Litorina neritoides . . . 42 Tage 11 Tage 6 Tage

= sazatilis Lenec R | ¢ e 7

%5 Wtorea Y. 98 i 5 [ g

5 obiusale’ ... . 85 Biia | L e
Hydrobia wlvae . . . . . 80 ., ) 1 g 9/, .
Nucellus lapillus . . . . 910, oy 8-y
Trochus umbilicatus . . . T T 8 .

Die Tabelle zeigt gleichzeitig die starke physiologische Euryhalinie
der Tiere in diesem Zustand. Auch hier sind die extremsten Anpas-
sungserscheinungen bei den an der Oberfliche bleibenden Felsboden-
tieren vorhanden. Eingegrabene amphibische Tiere konnen fast stets
hohen Wassergehalt in ihrer Umgebung haben, fiir Pygospio elegans
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und Corophium volutator besteht sogar die Moglichkeit, dal in ihrer
festen Rohre wahrend der Trockenlage Wasser gehalten wird (THAM-
DRUP), so dall diese Tiere nur durch ihre Nahrungsaufnahme an der
feuchten Wattoberfliche und in geringem MafBe durch ihre Ortshewe-
gung an der feuchten Oberfliche (Corophium) ihre Stellung unter den
amphibischen Meerestieren erhalten. Bei Arewnicola, die in tiefere Roh-
ren an Stellen mit hoch bleibendem Grundwasserstand (Absinken bis
25 cm Tiefe) existiert, und als Substratfresser auch wahrend der
Trockenlage Nahrung aufnehmen kann, 1aft sich wie bei allen kon-
stant in tieferen Substratschichten lebenden Arten eine Zuteilung zu
einer der Gruppen schwer durchfiithren.

Die aktive Tatigkeit der amphibischen Tiere im Luftmedium und
im Wasser erfordert auch einen Gasaustausch in beiden Medien.
THAMDRUP 1935 stellte zunédchst fest, ,daB die Sauerstoffaufnahme
per kg organisches Gewicht (= Rohgewicht fiir Wiirmer und Krebse)
bei sozusagen normaler Aktivitit in recht verschiedenem Niveau liegen
kann“. Am hochsten liegen die drei kleinen Formen aus dem inneren
Teil des Wattes: Corophium, Pygospio und Hydrobia; siecht man von
Macoma ab, werden dann Oberflichenformen aus dem &auBeren Teil des
Wattes wie Cardium und Litorina nachfolgen. In nachster Reihe kom-
men Nereis und vielleicht Nephthys, und der folgende Platz ist ent-
weder Mytilus oder Scrobicularia zu erteilen; an letzter Stelle stehen die
beiden tief eingegrabenen Formen Mya und Arenicola. Die amphi-
bischen Formen zeigen also im allgemeinen den héchsten O,-Verbrauch.
Weiterhin ist interessant, ,.dall die Sauerstoffaufnahme (pro org. Ge-
wicht) von Formen wie Pygospio, Hydrobia, Litorina, Scrobicularia
und Corophium anscheinend bei Temperaturen von etwa 28° mnoch
steigend ist, wogegen Nereis, Arenicola, Mytilus und Cardium bei dieser
Temperatur eine mehr oder weniger deutliche Depression zeigen, in-
dem sie schon ihre Optimaltemperatur zwischen 20-—28° erreicht
haben.“ Was nun die Sauerstoffaufnahme in der Luft anbetrifft, so
ermittelte THAMDRUP, dafl diese in Prozent von der Os-Aufnahme im
Wasser ausgedriickt bei Litorina litorea 26%, bei Mya arenaria 27%,
bei Hydrobia ulvae 35,8% und bei Cardium edule 51,5% betrigt. Der
auffallend hohe Wert von Cardium ist wahrscheinlich durch die Tat-
sache bedingt, dal diese Art ebenso wie Litorina Luft in die Mantel-
hohle aufnehmen kann und resistente Kiemen besitzt, also ihrer At-
mung nach amphibisch bzw. dipnoisch ist. Der niedrige Wert von
Litorina hangt vielleicht mit der Existenz physiologischer Rassen bei
dieser Art zusammen.

Ubrigens sind die oben angefiihrten amphibischen Meerestiere nicht
auf den Wechsel zwischen Luft und Wasser angewiesen, vielmehr kon-
nen alle auch an dauernd tiberfluteten Biotopen leben (besonders in
der Ostsee), auch die Litorina-Arten.

e) Thalassogene Feuchtlufttiere. Einige dem Meere
entstammende Tiere haben sich soweit zu Feuchtlufttieren entwickelt,
daBl ihr Normalaufenthalt das Luftmedium am Strand geworden ist.
Sie konnen zwar noch im Wasser schwimmen und ldngere Zeit in ihm
existieren, doch zeigen sie schon deutliche Ausweichreaktionen gegen-
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iiber dem Wasser. Im Gegensatz zu den tropischen Gebieten sind in
unseren Regionen nur wenige Tierarten dieses Typs vorhanden; zu
ihnen gehoren die strandbeherrschenden Talitriden (unter ihnen
Hyale nilsoni noch ziemlich stark, Talitrus saltator am wenigsten Mee-
restiere) und die Assel Ligia oceanica. Sie gehoren bereits dem Supra-
litoral an.

II. Das Eulitoral besiedelnde Landtiere.
Obwohl die physiologischen Umstellungen, die von Landtieren beim
Vordringen ins Eulitoral verlangt werden, weniger tiefgreifend sind,
besiedeln sie nur in relativ geringer Artenzahl dieses Gebiet. Das

Fig. 30. Zone der Ameisenhiigel (Lasius flavus) im Bereich der gelegentlich
iitherschwemmten Salzwiese. Hallig Siideroog.®— Original.

Supralitoral enthélt bereits zahlreiche Arthropodenarten, die auch eine
gelegentliche Uberflutung ertragen. PLATEAU hat gezeigt, daB zahl-
reiche normale - Arthropoden eine viele Stunden wihrende Bedeckung
mit Wasser iiberstehen, so dafl sich fiir diese supralitoralen Arthro-
poden kaum die Notwendigkeit spezifischer Anpassung ergibt. Es
mag sein, dall der Prozentsatz der Tiere, die durch Borsten-
besatz oder Ausscheidungen das Wasser von der Korperoberfliche
fernhalten, am Strande etwas hoher liegt als in normalen Land-
biotopen, doch existieren noch keine genaueren Untersuchungen hier-
iiber. Erwihnt sei der wachsartige Uberzug der Strandfliege Helcomyza
ustulata sowie die Tatsache, daBf die in groBer Zahl im Supralitoral vor-
dringende Ameise Lasius flavus hier im Gegensatz zu ihrem Verhalten
in normalen Landbiotopen auffillige feste Hiigel baut, die durch ihre
grofle Zahl eine bestimmte Zone dieses Gebietes charakterisieren (Fig.
30), eine interessante Parallele zum Wurten- oder Warftenbau des Men-
schen. In diesen Hiigeln iibersteht Lasius hohe Fluten.

Unter den im Eulitoral vordringenden Landtieren gehoért ein Teil
zu den Horizontal-Migranten, die bei Flut das Gebiet verlassen. AuBer
den bekannten Strandvogeln, die im trockengefallenen Eulitoral nach
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Nahrung suchen, gehoren hierher eine Reihe von Dipteren-Arten (Ac-
tora aestuum, Hydrophorus praecox, Scatella subguttata u. a.), die
hier an gestrandeten Organismenresten fressen oder Sandalgen von den
Sandkornern abraspeln (Scatella vgl. BRAUNS 1939).

Eine Reihe weiterer Landtiere, vorwiegend Kéfer und Milben, bleiben
bei Uberflutung im Eulitoral und suchen Spalten auf, graben sich fiir
die Zeit der Uberflutung in den Boden ein oder leben iiberhaupt in
Rohren. Sie bleiben natiirlich wihrend dieser Zeit inaktiv, gehoren
also zu den Resistenten. Im Felsbodengebiet gehoren hierher Collembolen
(Anurida maritima sitzt in groBen Kolonien zur Flutzeit in Spalten.
hier duch in Mengen ihre Exuvien). TausendfiiBler (Scolioplanus, Geo-
philus), Pseudoscorpione (Obisium maritimum), Milben Halolaelaps
gabriusculus, Hydrogamasus littoralis, Pachylaelaps littoralis, Laelaps
dentatus u. a.), Wanzen (depophilus) und Kifer (A4épus), die sich
gerne in feinsten Felsspalten oder unter Steinen aufhalten. Im Sand-
gebiet graben sich die Kafer (Cillenus lateralis, Dyschirius-Arten),
die bei Niedrigwasser auf der Oberfliche umherlaufen, vor kommender
Flut in den Boden ein. Dasselbe tun im Boden lebende Kifer wie
Bledius arenarius, Diglotta mersa, wenn sie gelegentlich auf der Ober-
fliche umherlaufen (vgl. WOHLENBERG 1937). Rohrenbauende Arten
wie Bledius konnen in diesen Wohnrohren die Flut tiberstehen, Di-
gloitee bleibt in den eigenartigen Luftblasen des Porenlufthorizonts (vgl.
WOHLENBERG 1937; Fig. 26). Die Resistenten unter den Landtieren
zeigen schon klarer besondere Anpassungserscheinungen (vgl. BRO-
LARSEN 1936). Unbenetzbarkeit ist verbreitet, sie wird entweder durch
dichten Haarbesatz (Anurida, Heterocerus, Diglotta) oder durch Ein-
fettung der Korperoberfliche durch Driisensekrete wie bhei Bledius er-
reicht. Meist bleibt bei der Uberflutung um die Tiere eine Lufthiille oder
an ihnen eine Luftblase, oder ihre Wohnrohren bewahren einen Luft-
vorrat. Ob dieser Luftvorrat respiratorische Bedeutung hat oder nur das
Aufsteigen aus dem Wasser, das bei gewissen Situationen notwendig
wird, ermoglicht, mull durch weitere Untersuchungen gekliart werden.
Bledius arenarius verlifit jedenfalls, sofern die Wohnrohre bei Uber-
flutung zusammenfillt und die Luft entweicht, das Gebiet, indem er
davonfliegt, Bedeckung mit Salzwasser wird gleichwohl lange ertragen
(KROGERUS 1932), am lingsten von Bl. arenarius und Dyschirius ob-
scurus, namlich 9—10 bzw. 7—8 Tage! Gelangen die Kifer dieser
Region an die Wasseroberfliche, so lassen sie sich im Gegensatz zu
anderen Kifern ruhig treiben. Bledius, Heterocerus und Ochthebius
haben die Fihigkeit, direkt von der Wasseroberfliche aufzufliegen.

Echt amphibische Landtiere treten im FEulitoral des Meeres ganz
zuriick. Am ehesten konnen hierher die Fliegenlarven dieses Gebiets,
also von Scatella subguttata, Hydrophorus praecox, Lispa u. a. ge-
nannt werden, die bei Uberflutung und auch bei groBem Feuchtigkeits-
gehalt wihrend der Niedrigwasserperiode aktiv sind und noch durch
ihre Atmung (im Gegensatz zu Ephydra-Arten) an das Luftmedium
gebunden sind. Vom Strand aus zum vollen Leben ins Meer iiber-
gegangene Lufttiere fehlen, abgesehen von den Meeressdugern und
-reptilien, in unserem Gebiet vollig. Die als echte Meerestiere leben-
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den Insektenlarven und Milben sind ganz offensichtlich vom SiiBwasser
und nicht vom Strand aus ins Meer eingewandert, hochstens das fliigel-
lose Weibchen von Clunio konnte hier genannt werden.

Waihrend von den eulitoralen Meerestieren noch ein betriichtlicher
Prozentsatz pelagische Larvenformen aufweist (Arenicola, Litorina
litorea, Hydrobia u. a.), haben
die eulitoralen Landtiere sofort
ihren ganzen Entwicklungszyklus
ins Eulitoral verlegt. Die Eier
werden bei Sandbewohnern oft
in besonderen Eikammern oder
Brutrohren (Fig. 31, 32) unter-
gebracht, die Larven leben im
gleichen Lebensraum, die Puppen
befinden sich in besonders ab- Fig. 31. 3
gedichteten oder mit Reusen ver- W“l'“';;‘“2;_1;‘;"(‘”!;‘;’2‘1?:;1{5fﬁ:‘fﬁ“%‘;;g }1‘,1)()"%'“*'
sehenen Puppenkammern (Ble- 2 B. tricornis; 3 B. spectabilis; 4 B. diota.
(l?fus, ‘.e].g]_ WOHLENBERG 1937. ¢ Eikammern (\'_gl. Fig. 32)._ 1 Iiar\'ongung.

n angehaufte Algenvorriite,
BRO LARSEN 1936). Selbst » Verproviantierungsgang (Frefigang). —
die Larven nur bei Trocken- Nach E. Bro-Larsex 1936, etw. abgeindert.

lage einwandernder  Fliegen
leben im Eulitoral (Scatella u. a.). Nur fiir die Milbe Cyrthydrolaelaps
hirtus gibt HALBERT an, daB jiingere Nymphen im allgemeinen in

Fig. 32. a Eikammern von Bledius spectabilis; in der Mitte der Wolingang. in den
die birnfosrmigen Eikammern einmiinden. Die Miindung ist durch einen lockeren
Sandpfropf verschlossen. Die Eier sind durch einen Eitriger am Dach der Kammer

befestigt. — b Verpuppungskammer von Bledius spectabilis. Die )lundung der Kammer
zeigt eine dreifache Reusensicherung. — Nach WoHLENBERG 1937,

hoheren Zonen leben als die #lteren Nymphen und die erwachsenen

Tiere. :
Ein interessantes Kapitel, dessen Bearbeitung aber erst in den An-
fingen steckt, sind die physiologischen Reaktionen. die mit dem Ge-

Grimpe & Wagler, Tierwelt der Nord- und Ostsee La:8
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zeitenwechsel zusammenhangen, also die Wahrnehmung der Wasser-
seite bzw. das gerichtete Aufsuchen des Wassers, die Wahrnehmung
der herannahenden Flut (vgl. S. 112), die Rhythmik im Ausstrecken
und Einziehen bei sessilen Tieren usw.

Ubrigens ist das Eulitoral nicht nur durch Wanderungen seiner
Bewohner im Gezeitenrhythmus gekennzeichnet, neben dieser existiert
eine jahreszeitliche Wanderung, da mehrere Tierarten im Winter
das Eulitoral verlassen. Unter den Meerestieren gilt dies besonders
fiir Krebse, sowohl Decapoden wie Mysideen, Isopoden (Eurydice) u. a.,
am bekanntesten ist die Erscheinung bei Crangon crangon, der
im Herbst tiefere Regionen aufsucht und im Friihjahr zum Strand
zuriickkehrt (PEARSON 1908). Auch Fische verhalten sich #dhnlich
(Gobius!). Von den Landtieren ziehen sich die Kifer des Eulitorals in
die Diinenregion zuriick und bauen hier tiefe Uberwinterungsginge (vgl.
E. BRO-LARSEN), ebenso verhélt sich Talitrus u. a. Es verarmt daher
im Winter die Fauna des Eulitorals. Corophium wvolutator und Nereis
diversicolor bauen im Winter bei Frost ihre Gange tiefer in den Boden
hinein (WESENBERG-LUND 1904, LINKE 1939). SchlieBlich gibt es
noch Alterswanderungen im Strandgebiet. Meist leben die jiingeren
Stadien in hoheren Lagen und verlegen mit zunehmendem Alter ihren
Aufenthalt in tieferes Wasser, wie das ja besonders von Plattfischen
bekannt ist.

| Praktische Bedeutung der Wattenmeerbiologie | In jiingster Zeit
haben biologische Erkenntnisse fiir die Praxis der Landgewinnung
groBe Bedeutung erlangt, wie die Arbeiten WOHLENBERGs 1934,
1939 zeigen. Soweit die Zoologie in Betracht kommt, ist die Aus-
wertbarkeit durch folgende Erkenntnisse gegeben. 1. Die enge Bindung
vieler Tierarten an bestimmte Boden ermdoglicht es bei geniigender Er-
fahrung von der zoologischen Besiedlung eines Gebietes in viel schnel-
lerer und einfacherer Weise auf die Bodenqualitdat zu schlieBen
als es chemisch-physikalische Bodenanalysen gestatten. Die Tiere sind
»Anzeiger” (Indikatoren) fiir bestimmte Boden. So ist z. B. Arenicola
Indikator fiir Sand, auBlerdem fiir gewisse Struktur- und Durchfeuch-
tungsverhéiltnisse, Nereis diversicolor (Massensiedlung) und Scrobicu-
laria plana zeigt fiir die Zukunft gut zu bewertendes Schlickwatt an,
Heteromastus filiformis kennzeichnet vorwiegend Boden mit einem ge-
wissen Tonanteil und einer beachtlichen Feinsandkomponente. Noch
besser als Einzelarten lassen sich ganze Tiergemeinschaften verwerten.
So wurden fiir Zwecke der Landgewinnung im Wattenmeer Schleswig-
Holsteins grofie Flachen biologisch kartiert. 2. Die Tiere des Watten-
meers bewirken durch ihre Téatigkeit ein Abfangen und Binden der feinen,
mit kommender Flut herangefiihrten Schwebpartikelchen und helfen bei
der Festigung bereits sedimentierter Partikel. Dies geschieht: a) Durch
Abfiltern von Schwebpartikeln aus dem Wasser bei Strudlern und Fil-
trieren und Bindung der Partikel vor dem Mund oder im Darm durch
Schleimsekrete. Selbst wenn fiir die Nahrung nicht verwertbare Par-
tikel als Kot wieder abgestoffen werden, werden diese Kotpillen schwerer
durch den Wasserstrom wieder abtransportiert als das suspendierte Aus-
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gangsmaterial. b) Durch Festigung der Bodenpartikeln beim Bau einer
mehr oder weniger festen Wohnréhre (Pygospio!, Corophium) und durch
Begiinstigung der Sedimentation durch Bildung von Stillwasserzonen
(in Mytilus-Béanken). c¢) Durch Neubildung von Material beim Aufbau
des Korpers einschliellich des Schalenmaterials (Mytilus-Banke!). Alle
diese Vorgange konnen die Anlandung beférdern.

| Das Supralitoral der Sand- und Weichbiden | I’ Gibiot der
Sandboden laBt sich eine biologische Grenze zwischen Eu- und Supra-
litoral ziemlich leicht festlegen. Dies gilt besonders von den Gebieten,
in denen am Strand eine Otoplanenzone ausgebildet ist; sie bildet mit
ihrer reinen Meerwasserfauna die obere Grenze des Eulitorals. Auf
sie folgt strandwirts meist ein sehr artenarmer Grenzbezirk in dem
festgelagerten Sand des Wellenspiilbereichs, in dem dariiber liegenden
Bezirk lockeren und meist trockenen Sandes haben wir das typische
Supralitoral vor uns, das bis zu Beginn der von Strandhafer (Psamma
bhzw. Ammophila arenaria) gerechnet werden kann (an Kliffgebieten
natiirlich zum Unterrand des Kliffs). Etwas schwieriger ist die Ab-
grenzung in den allméhlich ansteigenden Sandgebieten, ohne Otopla-
nenzone, wie sie in den ausgedehnten Sandwatten der deutschen Nord-
seekiiste auf grofien Strecken auftritt. Durch E. SCHULZ 1939 wurde
kiirzlich gezeigt, dal die feuchten oberflichlichen Sandschichten der
Bledius-arenarius-Zone mnoch eine recht artenreiche Mikrofauna von
Meerestieren beherbergen: auf Grund dieser Tatsache scheint es besser,
die typische Bledius-arenarius-Zone noch dem FEulitoral zuzurechnen.
Damit stimmt iiberein, dall auch hier nach oben sich eine Talitrus-
Zone anschliefen kann.

Die typische Talitrus-Zone beherbergt als spezifische Bewohner
die Landamphipoden Talitrus saltator und Talorchestia deshayesi. Es
handelt sich hier in ihrem Verhalten bereits um Landtiere, die tags-
itber in Sandrohren oder eingewiihlt unter angespiilten Gegenstianden
leben, bei Dunkelheit aber an der Oberfliche Nahrung suchen. In die
gleiche Region dringen bereits eine Reihe von Insekten mit dhnlicher
Lebensweise ein, (die Laufkédfer Broscus cephalotes, Bembidion pallidi-
penne), der Ohrwurm Labidura riparia, ferner Fliegen und Spinnen
(Arctosa perita) vor, so daB die Zone trotz ihrer gelegentlichen Uber-
spilung bereits den Charakter einer echten Landbiocoenose erhdlt. In
reinen Sandgebieten ist das Supralitoral artenarm; wesentlich anders
ist das Bild, wenn ihm absterbende Pflanzenteile aufgelagert sind
(vgl. S. 202).

Im Gebiet der Weich-, Schlick- und Tonboden konnen wir vorlaufig
das Supralitoral aus Mangel an genauen Untersuchungen noch nicht
sicher abgrenzen. An den Stellen, wo ein Spiilsaum aus Hydrobien-
Schalen am Ufer angehduft ist (und das ist in Weichbodengebieten
recht hdufig der Fall), gehort dieser bereits dem Supralitoral an, er
wird auch von Landmilben besiedelt. Ins Supralitoral gehort auch der
bei Austrocknung von Trockenrissen durchsetzte harte, bindige Boden,
den Laufkifer (Bembidion-Arten. z. B. B. warium, Pogonus-Arten),

I.a. 8%
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Springwanzen (Acanthiiden, z. B. Salda litoralis, Halosalda lateralis),
z T. Spinnen (Tarantulidae) u. a. besiedeln, die sich vielfach in den
Trockenspalten aufhalten. Weitere Angaben iiber die Oekologie von
Strandkafern dieser Region bei E. BRO-LARSEN 1936. Die obere Grenze
des Supralitoral in Weichbodengebieten (oder wie man hier besser
sagen miiBte, in Feinmaterialgebieten) wird am besten mit der oberen
Grenze der Andelwiese bzw. der Wattenbinsenwiese (Puccinelletum
[Festucetum] maritimae bzw. Amerietum maritimae juncosum bottnici)
angesetzt. Diese Gebiete gehoren zwar dem Phytal an, aber in den freien
Bezirken zwischen den Gréasern, die oft von Algenrasen iiberzogen sind.
scheint doch noch eine im wesentlichen typische supralitorale Fauna
zu existieren, doch konnen erst genauere Untersuchungen kldaren, wo
und ob eine biologische Grenze hier feststellbar ist.

| Das Kiistengrundwasser | Die Abgrenzung zwischen Eulitoral und
Supralitoral kann nur fiir die Oberfliche des Bodens gelten. Unter-
irdisch dringt natiirlich Meerwasser in das ,,Landgebiet“ vor und ver-
mischt sich hier mit dem siiBen Grundwasser; so entsteht hier an der
Kiiste ein Streifen von Grundwasser, der in seinem Salzgehalt je nach
dem Vordringen eines der beiden Grenzelemente stark schwankt (bei
Schilksee, Kieler Bucht z. B. von 1—20°/4s) und im Durchschnitt brak-
kigen Charakter besitzt. Breite und hydrographische Eigenschaften
dieses ,,Kiistengrundwassers“ hingen natiirlich stark von der Boden-
beschaffenheit des Strandes ab, vor allem von seiner Wasserdurch-
ldssigkeit. Genauer untersucht wurde bisher das Kiistengrundwasser
des Sandstrandes (vergl. REMANE und SCHULZ 1934, KLIE 1934.
SCHULZ 1934, KNOLLNER 1935 a., b., REMANE 1934 b., c., KUNZ 1937,
1938). Es leben in diesem eigenartigen Biotop noch iiber 100 Meta-
zoen-Arten, eine erstaunlich hohe Zahl. Unter diesen Arten ist die
Zahl der Charakterarten (Halostygobionten) sehr betridchtlich. Beson-
ders stark vertreten sind die Nematoden mit z. T. eigenartigen Formen:
(ich nenne FKudesmoscolex papillosus, Theristus aculeatus, Spirina
bibulbosa, Monoposthia thorakista, Halichoanolaimus obtusicaudatus,
Syringolaimus benepapillosus (auch in der Bledius-arenarius-Zone).
Dorylaimus balticus, Celphalobus strandi cornutus u. a., die Gastro-
trichen Paradasys subterraneus, Turbanella subterranea, Xenotrichula
subterranea, X. affinis, X. pygmaea, X. gymnocephala, der eigenartige
Polychaet Stygocapitella subterranea, der Archiannelid Diurodrilus sub-
terraneus, die Oligochaeten Michaelsena subterranea, Aktedrilus mono-
spermathecus, Spiridion insigne, Rhyacodrilus prostratus, Enchy-
traeoides immotus, mehrere Turbellarien (Coelogynopora schulzii,
Paragnathorhynchus subterraneus, Karkinorhynchus coecus, Diasco-
rhynchiden), die Meeresmilbe Halacarellus subterraneus (auBerdem hier
Halacarus anomalus). Copepoden wurden insgesamt 20 Arten in
diesem Lebensraum festgestellt (vergl. KLIE 1934, KuNz 1937, 1938),
wichtig sind Arenosetella germanica, Paramesochra acutata, P. herd-
mani, Paraleptastacus holsaticus, Arenopontia subterranea und zwei
Arten der interessanten Gattung Parastenocaris (P. wvicesima und P.
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phyllura). Auch Protozoen fehlen in diesem Gebiet nicht (einzelne
Foraminiferen, Gromiidae, Coleps, Condylostoma), treten aber sowohl
an Arten- wie an Individuenzahl zuriick. Diese Fauna hat trotz des
geringen durchschnittlichen Salzgehaltes in ihrer Herkunft ein echt
marines Geprédge; Arten, die aus dem SiiBwasser stammen (Parastenn-
caris phyllura, Dorylaimus) sind bei weitem in der Minderzahl. Biolo-
gisch handelt es sich natiirlich um ein reines Mesopsammon, die Arten
leben im Liickensystem des Sandes, vom Mesopsammon der echt mari-
nen Sandbiotope unterscheidet sich die Tierwelt des Kiistengrund-
wassers durch durchschnittlich geringer ausgebildete Haftorgane bzw.
Haftfahigkeit (groBere Stabilitit des Lebensraumes!),” sowie durch ge-
ringere Bewegungsintensitat.

Natiirlich enthidlt das Gebiet zwei Strukturteile: ein stets wasser-
gesattigtes Tiefengebiet und dariiber ein wasseruntersittigtes oberes
Gebiet, das in wechselndem MafBe Luft zwischen den Sandkérnern ent-
halt (Feuchtzone). Die Grenzen dieser Gebiete wechseln natiirlich, bei
hohem Wasserstand kann das ganze Gebiet wassergeséttigt werden,
die Feuchtzone kann bis an die Oberfliche reichen oder bei niedrigem
Wasserstand von einem Bezirk trockenen Sandes iiberlagert sein.
Die oberste, oft trockene Zone beherbergt die Talitrus-Fauna; die
Feuchtzone ist nun nicht ein einfaches Mischgebiet zwischen Ober-
flichenfauna und Grundwasserfauna, sondern enthédlt eine Reihe Son-
derarten und zwar vorwiegend Lufttiere. Hierher gehoren Collembolen
{ Archisotoma besselsi, Onychiurus litoralis) und Milben (Rhodacarus-
Arten, Rhodacaropsis inexspectatus, vgl. WILLMANN 1935). Von den
vorher genannten Oligochaeten sind manche in der Feuchtzone héufig,
aich Nematoden kommen hier vor, sogar der Polychaet Siygocapi-
fella dringt bis in die oberen Schichten der Feuchtzone vor.

Uber dieser vertikalen Schichtung der unterirdischen Kiistengebiete
existiert natiirlich noch eine horizontale, das marine Randgebiet er-
hélt einen hohen Prozentsatz von Nachbarn aus dem sandigen Euli-
toral (Bothriomolus baltica, Stenocaris minuta, Remanea arenicola,
Protodrilus flavocapitatus), fiir den mehr ausgesiiten inneren Bezirk
scheinen die Parastenocaris-Arten typisch zu sein.

Die Nahrungsgrundlagen der XKiistengrundwasserfauna bestehen
offenbar 1. aus eingespiilten tierischen Resten, besonders Planktonten
und Detritus, die durch einsickernde Wellen in dieses Gebiet gelangen,
2. aus eingelagerten Pflanzenresten, besonders Seegras, das lokal unter-
irdische Seegrastorfe bilden kann.

| Die Tierbesiedelung der Weichbdden |

Unter Weichboden seien hier die als Schlamm, Schlick und Mudd
bezeichneten Boden zusammengefaBt. Der Ubergang zwischen Weich-
und Sandboden ist gerade im Gebiet der Nordsee auf weite Strecken
hin ganz allmihlich; dieser Ubergang kann in zweierlei Weise vor
sich gehen. 1. Die ziemlich gleichméafige Korngrofie des Sedi-
ments wird immer geringer, so daBl allmihlich das Sediment Weich-
bodencharakter annimmt. 2. Zu dem oft groben Sandmaterial reiht
sich ein gewisser Prozentsatz Feinstmaterial oder Detritus, so dafi der
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Boden schlammigen Charakter erhélt (Nédheres iiber die Sedimente
sieche PRATJE 1931. Biologisch verhalten sich beide Ubergangsgebiete
verschieden. Der zweite Typ enthilt im allgemeinen eine stark ver-
armte Fauna, so daB hier eine Grenze zwischen Weich- und Sand-
hoden leicht erkennbar ist; anders im ersten Fall, hier ist auch bio-
logisch ein ziemlich allméhlicher Ubergang gegeben. Das gilt beson-
ders fiir die Makrofauna; in der Mikrofauna ist der Gegensatz schir-
fer, da die artenreiche Sandfauna des Liickensystems (Mesopsammon)
im Weichboden keine Existenzmoglichkeiten mehr besitzt. Es ist daher
am zweckmiBigsten, die biologische Grenze zwischen Weich- und
Sandboden mit dem Aufhoren der Mesopsammonfauna anzusetzen.
Diese Grenze liegt allerdings in einem Gebiet, dessen Sediment rein
gewichtsmédfig noch sehr viel Sand enthalten kann. SchlieBlich sind
den Weichboden noch jene Bezirke zugerechnet, in denen zersetzte
Pflanzentrimmer in dichter Lage angehduft sind. Die Einzelteile
dieses Sediments sind zwar oft noch ziemlich groB, biologisch gehort
das Gebiet gleichwohl zu den Weichboden.

Strukturteile und Lebensformtypen. Da wie er-
wahnt ein als Wohnraum dienendes Liickensystem im Weichboden
nicht vorhanden ist, sind nur zwei Strukturbezirke vorhanden: die
Oberflachenschicht mit einem Epipelos, und das Stubstrat selbst mit
_einem Endopelos.

Das Epipelos enthdlt sowohl sessile wie vagile Formen.
Die vagilen Tiere des Epipelos bewegen sich auf der Schlammober-
flaiche kriechend oder laufend fort, haben aber in der Mehrzahl der
Félle nicht die Féahigkeit, sich in den Schlamm einzuwiihlen, auch die
Féhigkeit zu schwimmen, fehlt zahlreichen Arten. Dieses vagile Epi-
pelos wird von zahlreichen Tiergruppen gebildet. Unter der Makro-
fauna sind vor allem die Schlangensterne durch ihren oft grofen In-
dividuenreichtum auffallend (Ophiura, Ophiocten u. a.), Seesterne sind
seltener, aber durch einige charakteristische Genera vertreten (Psi-
laster, Pontaster, Poraniomorpha u. a.), Schnecken treten stark zuriick:
die Decapoden sind durch eine Reihe strukturell vom Normaltyp wenig
abweichende Arten vertreten (Pandalus, Pontophilus, Munida, Geryon
tridens, sowie Arten, die auch auf Sandboden vorkommen wie Eupa-
gurus, Crangon u. a.). Interessanter sind die Isopoden, die in einigen
eigenartigen Familien hier ihre Hauptentwicklung zeigen (Munnidae,
Munnopsidae, Eurycopidae), auch die Mysideen sind durch einige
interessante Formen vertreten (Arten von Erythrops vergl. ZIMMER
S. X G 56). Unter den Wiirmern gehoren zum vagilen Epipelos eine
Anzahl Polychaeten (Sphaerodorum, Aricidae, Sphaerosyllis, Harmo-
thoe sarsi, Castalia punctala) vielleicht auch einige der schlamm-
bewohnenden Nemertinen und Turbellarien (die grofien Polycladen
Discocelides langi, Polyposthia similis, Cryptocelides loveni). Die
Mikrofauna des vagilen Epipelos wird ganz vorwiegend von 2 Tier-
gruppen gebildet: Halacariden und Ostrakoden. Die Halacariden sind
meist durch mehr euryoeke Formen vertreten, die Ostrakoden aber
durch eine Anzahl charakteristischer Gattungen (Kyphocythere, Cythe-
ropteron, Bythocythere, Macrocythere), vielleicht gehoren auch ein-
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zelne Copepoden (Laophontodes) zum vagilen Epipelos. Auffaliend
ist das starke Zuriicktreten von Ciliaten, Klein-Turbellarien, Rota-
torien, Gastrotrichen in diesem Lebensbezirk., die Turbellarien treten

i
i
i
{i

|

Fig. 33. Ausbildung von Seitenfiiigeln bei Ostrakoden des Epipelos.
a Bythocythere insignis; b Cytheropteron latissimum; ¢ Cytheropteron alatum.
Nach Sars 1928.

vereinzelt auf, die iibrigen e
Gruppen fehlen praktisch = e
vollig. (Abweichend verhalten {
sich die Weichbéden der / . |
Meeresstrandtiimpel). Da es

sich hier um Tiergruppen /
handelt, die sich durch Wim-
peraktion fortbewegen, ist
vermutet worden, dafl die un-
giinstigen Bedingungen des
‘Weichbodens fiir diese Fort-
bewegungsart fiir das Fehlen
dieser Tiergruppen verant-
wortlich zu machen ist (vgl.
REMANE 1933).

Die Tiere des vagilen
Epipelos zeigen manche
strukturellen Besonderheiten.
die als Anpassungscharaktere
gewertet werden miissen. Sie 5
fallen bei den mittelgrofien 1
und kleinen Arten mehr auf
als bei der eigentlichen Ma-  Fig. 34, T
krofauna, die sich strukturcll Fine Asse dea Epipolos (Humpa boeekd) mit
wenig von den Verwandten Nach Sars.
in anderen Benthalregionen
unterscheidet. Zunichst ist bei vielen Arten entsprechend ihrem
Leben an einer Grenzfliche der depressiforme Korpertyp aus-
gebildet, er ist besonders bei Asseln (Munnidae) und bei den

o
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Ostrakoden entwickelt, deren Schalen bei mehreren Arten sogar
mit fliigelartigen Ausbuchtungen versehen sind, so dall eine
umfangreiche, ebene ,,Ventralfliche* entsteht (vergl. Fig. 33). Weiter-
hin zeigen die Extremititen eine starke Verlingerung, verbunden mit
seitlicher Spreizstellung. Sie ist bereits bei den Ostrakoden erkennbar
(Kyphocythere, Bythocythere), erreicht bei den Mysideen (Erythrops)
stirkere AusmaBe und ist besonders auffédllig bei den Asseln der Fa-
milien Munnopsidae, Ilyarachnidae und Eurycopidae, wo sie den For-
men einen spinnenartigen Habitus verleiht (eine Art wurde direkt als
Eurycope ,,phalangium‘ bezeichnet, vergleiche ferner die Namengebung
Pseudarachne, Ilyarachne!). Dieser ,,Spinnentyp* (Fig. 34, 35) ist hau-
fig als Tiefseeanpassung gewertet worden, er ist jedoch eher eine An-
passungserscheinung auf Weichboden lebender Tiere. Die Ophiuroiden
entsprechen schon in ihrer Grundorganisation diesem Typ (vgl. Fig. 34).

Als Bewegungstyp herrscht ein Schreiten vermittels Extremitiaten vor
(hierher auch die Schlangensterne sowie der Polychaet Sphaerodorum
u. a.), Wimperbewegung, Kriechsohlenbewegung tritt vollig zurick.
Erwédhnenswert ist, dal sogar Schnecken wie Aporrhais und Turritella
hier eine eigenartige Schreitbewegung ausgebildet haben (ANKEL
IX b1 80).

Hemisessil sind im Epipelos zahlreiche Foraminiferen, die in diesem
Lebensbezirk ihre maximale Arten- und Individuendichte erreichen.
In groBler Zahl sind hier sandschalige und kalkschalige Arten von oft
betrachtlicher GroBe vorhanden. An zweiter Stelle stehen unter den
hemisessilen Formen die Holothurien mit einer Reihe von charakteristi-
schen Gattungen (Stichopus, Echinocucumis, Mesothuria, Thyonidium ),
einzelne Amphipoden (Dulichia-Arten, Pariambus) sind wohl nur ver-
cinzelte Vorposten eines in anderen Gebieten (Phytal) reich entwickel-
ten Typ.

Gleichfalls gering an Zahl sind sessile Tierarten auf Weichboden,
wenn wir die sich auf Schalen und anderen Fremdkorpern ansiedeln-
den Formen beiseite lassen. Nur die interessanten rhizosessilen Tiere
(vgl. S. 50) gehoren zu den echten Weichbodenbewohnern, also die
Seelilie Rhizocrinus, Schwamme wie Thenea, der Hydroidpolyp Cory-
morpha und wohl auch Acaulis, einige Ascidien, sowie die Pennatula-
rien (Fig. 36). Trotz ihrer geringen Zahl konnen diese Arten lokal be-
standbildend auftreten (vergl. die Virgularia-Assoziation GISLENSs).

Epipelos und Endopelos sind im Gebiet der Weichboden durch
mannigfache Uberginge verbunden. Von dem sessilen Epipelos fiihrt
eine biologisch kontinuierliche Reihe zu hemisessilen Rohrenbewohnern
im Schlamm. Schon die Pennatularien sind ja in den Boden
eingepfihlt, es schlieBen sich an sie die Sabelliden an, deren
Roéhren z. T. weit aus dem Schlamm herausragen, so dal die Tiere
weit iiber der Oberfliche ihre strudelnde Krone entfalten, in gerin-
gerem Mafle ragen die in vertikalen Rohren lebenden Anthozoen (Ceri-
anthus, Halcampa) iiber die Oberfliche hervor; das gleiche gilt von
manchen Polychaetenrohren (Lanice); zahlreiche Terebelliden, Ampha-
retiden, Spionidae, Chlorhaemiden, Disomidae u. a. Polychaeten sind
so in den Schlamm eingegraben, dall ihr Vorderende in Hohe der Ober-
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fliche liegt. So entsteht iiber dem Schlammboden eine biologische
Schichtung, vergleichbar der Gliederung in Baum-, Strauch-, Kraut-
schicht bei der Landvegetation. Die Réhren der réhrenbauenden Tiere
sind oft von betrdachtlicher Linge, meist aus Detritus oder Schlamm-

Fig. 35.
Eine Assel des Epipe-
los (Munnopsis typica)
mit extrem verlinger-
ten drei Thorakopoden-
Il)_uaren. Die hinteren

horakopoden sind zu
Schwimmbeinen umge-
staltet — Nach SARS,

teilen aufgebaut und durch Sekret verfestigt, bei einigen Arten sind die
Rohren aus Sand oder Schalenstiicken gebaut (Lanice, Owenia). Dic
Konsistenz der Rohren ist sehr verschiedenartig, die Bindung der Tiere
an die Rohre ist meist locker. Die Rohren werden leicht verlassen und
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neugebaut. Die Wohnrohre besteht meist aus einer geraden Rohre von
betrichtlicher Linge, der Polychaet Notomastus baut spiralige Rohren,
im {iibrigen treten die im Sand haufigen Komplikationen zuriick. Die
Mehrzahl der Rohrenbauer werden von den Polychaeten gestellt; in
groBer Dichte treten Iokal rohrembauende Amphipoden auf (Haploops,
Ampelisca vgl. S. 134). Weiterhin zeigen diesen Lebensformtyp Antho-
zoen (Ceriantharia mit breiten, bis fast 1 m
langen Rohren, die Aktinien Halcampa, Edward-
sia, Peachia), die Muschel Cultellus u. a. Bei fast
allen diesen Rohrenbauern liegt das Vorderende
bzw. die Nahrungsaufnahmeapparate auf oder
iiber der Schlammoberfliche. Dieser im Meere
so weit verbreitete Lebensformtyp tritt im Sub-
wasser ganz zuriick. Das ist nicht unwichtig; da
zahlreiche dieser Tiere Strudler sind, wird von
ihnen oberhalb der Schlammfliche eine ..zoogene
Turbulenzschicht” erzeugt, wenn die Besiedlung
dicht ist. Da gerade der Kontaktbezirk zwischen
Wasser und Sediment fiir viele Vorginge am
Boden wichtig ist, darf diese Tatsache nicht
iibersehen werden. Die im Siilwasser von an-
deren Lebensformtypen (Tubificiden) erzeugte
Turbulenzschicht diirfte viel geringer an Aus-
dehnung sein.

Im SiiBwasser treten die Rohrenbauer vor-
wiegend als horizontale Schlammlieger (Chiro-
nomidenlarven) oder vertikal mit dem Vorder-
ende in den Schlammboden eingebohrt auf (Tubi-
ficiden). Beide Typen fehlen auch im Meere nicht.
Zunichst dringen ja Chironomidenlarven und
Tubificiden auch im Meere (Brackwasser) vor.
Dann aber scheinen auch manche Polychaeten
horizontal liegende Rohren zu bauen; jedenfalls
werden sie oft in Aquarien in dieser Lage gebildet
und die Lage der Tentakelkrone etwa von Man«a-

Di:‘isgée?féer yunkia spricht fiir gleiches Verhalten im natiir-
Kophobelemnon lichen Lebensraum. Hemisessile Arten bzw. Rohren-
stelliferum. bauer mit abwirts gerichtetem Vorderende werden
Lebt eingepfiihlt im % . 5
Weichboden. im Meer von verschiedenen Tiergruppen gestellt.
Nach Murray 1913. In senkrechten Rohren leben so Capitelliden

(z. B. Heteromastus; vgl. S. 104 und Fig. 14)
und der Solenogastre Chaetoderma, der sein kiementragendes Hinter-
ende am Ausgang der Rohre hélt. Gleichfalls mit dem Vorderende im
Schlammboden und mit dem Hinterende bzw. der Schalenspitze an der
Oberfliche lebt die Schnecke Twurritella communis, die Scaphopoden
(Dentalium) und manche kochertragenden Polychaeten (Pectinaria).
Die letztgenannten sind dabei schrig orientiert. Sie erndhren sich ent-
weder als Strudler oder durch Verzehren von Schlammpartikeln. Bio-
logisch schlieBt sich an diese Formen die Schnecke Aporrhais an, die
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als hemisessiler Strudler im Schlamm liegt, mit der Oberfliche durch
zwei Kanile verbunden.

Die Rohrenbauer haben ihre maximale Entwicklung nicht in reinen
‘Weichboden, sondern in mit Sand gemischten Boden, und viele von ihnen
dringen in die. echte Sandregion vor (Echinocardium, Edwardsia, Den-
talium u. a.).

An die hemisessilen Rohrenbauer schlieffen sich die ,,Schlammlieger®
an. Sie werden ganz vorwiegend von den Muscheln reprisentiert, an
zweiter Stelle stehen wie in der Sandregion die Krebse, und zwar vor-
wiegend Cumaceen (Dia-
stylis!), weniger Amphi-
poden. An Individuenzahl
treten in bestimmten Coe-
nosen die Schlangensterne
der Gattung Amphiura
hervor, die als Schlamm-
lieger tief in den Weich-
boden eingegraben sind,
nur die Enden der lan-
gen Arme ragen iiber die
Oberfliche und dienen
dem Beutefang. Unter den
Holothurien liegen einige
Arten bogig gekriimmt im
Schlamm (Cucumaria elon-

z g < Fig. 37.
gqta, Echinocucumis his- Zacken- und Fortsatzbildung auf der Schale bei
pida), andere jedoch z. T % thOstgakgdenl des Epill;elgs._ .
mit Fremdkorpern bedeckt, M T L Tl i

an der Oberfliche des

Schlammes. Auch bei den vagilen Tierarten findet sich im Weich-
bodengebiet ein allmihlicher Ubergang vom Epipelos zum Endopelos.
Eine vorwiegend aus Ostrakoden, Copepoden, Nematoden und Kinor-
hynchen bestehende Mikrofauna lebt wiihlend in den oberflichlichen
Schlammschichten. MOORE 1931 fand bei seinen Untersuchungen im
Clyde folgende Tiefenverteilung der Mikrofauna: die Harpacticoiden
leben fast ausschlieBlich in 0—1 cm Tiefe, dringen bis 4 (27) cm in
den Schlamm ein, das gleiche gilt von den Ostrakoden (bis 7 cm), die
Nematoden haben ihr Maximum etwas tiefer in der Schicht von 1 bis
2 cm, ihre grofBite Dichte liegt in 0—4 cm. dann erfolgt ein rascher
Abfall, vereinzelt reichen sie bis 8 cm. Auch KROGH u. SPARCK 1936
geben fiir Weichbhoden der dinischen Gewisser an, dafl tiefer als 1 cm
nur Nematoden, Polychaeten und Oligochaeten in groferen Mengen
gehen. Die Kinorynchen sind vorwiegend durch die Ordnung der Ho-
malorhagen (Pycnophyes, Trachydenus), die Ostrakoden durch die
Gattungen Cythereis, Cytheridea, Paracyprideis, Cyprideis, Hemicythere,
Macrocypris, Paracypris, die Copepoden durch zahlreiche Gruppen
(Laophonte-Arten, Arthropsyllus, Amphiascus, Cletodidae) vertreten. Die
Arten zeigen nicht die fiir das Epipelos kennzeichnenden Strukturen,
bei ihrer Forthewegung durchfurchen oder durchwiiblen sie den
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Schlamm (bei den Ostrakoden ist die 2. Antenne das Grabwerkzeug,
bei den Kinorhynchen die Haken des Vorderendes). Die Korperform
ijst bei vielen Copepoden und Kinorhynchen breit zylindrisch bis kahn-
formig, mit starker Entwicklung der Endborsten. Die auffallende Ahn-
lichkeit dieser Korperform bei ver-

AR schiedenen Tiergruppen (Fig. 38)
spricht dafiir, daBl es sich hierbei um
biotopbedingte Charaktere handelt.

Auffallig ist ferner der reiche und

z.T. bizarre Besatz durch Borsten-

krdanze und Stacheln, besonders bei

Copepoden, aber auch bei Ostra-

koden (Cythereis jonesi, Fig. 37)

und Asseln (Ilyarachne Fkirticeps,
Pseudarachne hirsuta, siehe X e

Fig. 83, 84, hier die Stacheln vor-

warts gerichtet, die Tiere schwimmen

rickwérts). Die Bedeutung dieser

Gebilde ist schwer feststellbar, durch

Anhaften von Detritus sind im

Leben diese Tiere meist mit einer

flockigen Schmutzschicht iiberzogen.

Auch unter der vagilen Makro-

fauna des Endopelos scheinen viele

Fig. 38.

Eonvergente Ausbildung der Kor- die oberflachlichen Schichten zu be-
erform bei einem Copepoden ugen nd mehr a ic
(IyPurycletodes laticaudatus, links) VO..I‘Z 8 = . A8P pbeifiichih
und einem Kinorhynchen wiihlend, als im Substrat bhohrend
(Pycnophyes rugosus, rechts) zu leben. Das gilt vornehmlich von

der Weichbodenregion. 2 - :
Nach REMANE 1033, den Tectibranchier unter den opistho-

branchiaten Schnecken, eine Tier-
gruppe, die Weichboden stark bevorzugt (Acera, Philine, Cylichna
u. a.). Die Arten leben ebenso wie Nassa z. T. eingegraben im Schlamm,
kommen aber zur Nahrungssuche und Fortpflanzung an die Oberfliche.
Tiefer dringen in den Boden, abgesehen von Nematoden, manche Poly-
chaeten (Scoloplos, Nephthys, Capitella) und die Priapulidae (Hali-
cryplus) ein, das zeigt u. a. ihr Vorkommen in dem unter den Rhizomen
von Zostera gelegenen Faulschlammbezirken (vgl. S. 198). Im Innern
des Schlammbezirks (z. T. auch in sandigen Boden) leben ferner die
interessanten Decapoden Calianassa, Calocaris u. a. Sie bauen im Sub-
strat ein Gangsystem, das durch Offnungen mit der Oberfliche ver-
bunden ist; sie représentieren also den sMaulwurfstyp® des Meeres-
bodens. Diese Decapoden sind  iibrigens nicht die einzigen Mala-
costraken dieser Region; die schon durch ihre subzylindrische Form
an wiihlende Tiere erinnernde Assel Cyathura lebt im Schlamm, das-
selbe gilt wohl von einer Anzahl &dhnlich geformter Tanaiden des
Weichbodens. Es ist iibrigens maoglich, dafl bei einer strengen Fassung
der Definition viele der wiihlenden Tiere des Weichbodens dem Epi-
pelos zugerechnet werden miissen, da ihre Nahrungssuche (besonders
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nachts) an der Oberfliche stattfindet (Tectibranchier wie Philine, fer-
ner Aphrodite u. a.).

Der Hauptbewegungstyp der Tiere des Endopelos ist ein Bohren,
das Bewegungsorgan bzw. der Korper wird gestreckt und dabei vor-
getrieben, dann das Vorderende (meist durch
Schwellung mit Leibeshohlenfliissigkeit) verankert,
worauf der Korper nachgezogen wird. Eine fiir den
‘Weichboden charakteristische Spezialisierung dieses
Mechanismus findet sich bei Kinorhynchen und
Priapulida, hier wird das hakenbesetzte Vorderende
(Kopf bei Kinorhynchen, Vorderdarm bei Priapu-
lida) bei der Verankerung vor- und umgestiilpt und
wirkt auf diese Weise bei der Lokomotion mit. Viel-
leicht verwendet Nephthys in gleicher Weise seinen
vorstiilpbaren Pharynx. Als Schaufeln dienen ver-
schiedenartige Organe, bei den Ostrakoden die
2. Antennen, bei Pectinaria die grofien Borsten des
Vorderendes (Paleen), bei Onuphis die besonders
differenzierten Parapodien.

Die Nahrungsquellen sind fiir die Weichboden-
bewohner vielseitig und so reichhaltig, daB sie wohl
in den meisten Regionen von der Tierwelt nicht voll
ausgenutzt werden. Zunachst steht {ber dem
Schlamm das Pelagial mit seinen Organismen zur

Fig. 39.

Die Muschel
Cultellus pellucidus,

Verfiigung. Dieses wird vorwiegend von den tiber
die Schlammoberfliche hervorragenden sessilen und
hemisessilen Tieren ausgewertet; diese bestehen ja
ganz vorwiegend aus Tentakelfangern (Anthozoen.
Hydroidpolypen, Holothurien) bzw. aus mit einer
.Krone“ versehenen Strudlern (Sabelliden, Rhizo-
crinus, die Holothurie Cucumaria elongata): ferner
filtern die Mehrzahl der Muscheln einen Teil des
iiber dem Boden stehenden Wassers. Filtrierer
sind z. B. auch Diastylis, Corophium. Allen diesen
Organismen konnen mnatiirlich auch Nahrungs-

in den Boden ein-
gegraben;
am interende der
stark schwellbare
T'uBl, der durch ab-
wechselndes Bohren
und Verankern im
Boden das rasche
Eingraben in den
Boden bewirkt.
Beispiel der beson-
ders in Sandboden
(Ensis!), weniger in
Weichboden (Cultel-
lus) verbreiteten

messerartigen,
stoffe der Bodenoberfliche zugefiihrt werden, die rohrenbewohnenden
3 & . Muscheln.
bei Wasserbewegung aufgewirbelt worden sind. Aus Hesse' 1923,
Der reichste Nahrungsbezirk ist jedoch die
Schlammoberfliche. Sie bietet 1. eine hier lebende Anzahl niederer

Pflanzen, vorwiegend Diatomeen, aber auch Cyanophyceen, z. T. auch
Griinalgenfiden. Diese Pflanzen konnen im Eulitoral einen festen
Uberzug an der Schlammoberfliche bilden, sie sind die Hauptnah-
rungsgrundlage fiir die zahlreichen Hydrobien und Litorinen, die hier
leben (vgl. S. 96). In den sublitoralen Gebieten nimmt diese ,,Pflan-
zendecke* ab, obwohl die Anzahl der hier lebenden Diatomeen nicht
unterschitzt werden darf, 2. aus dem Bereich des Pelagial nieder-
gesunkene Bestandteile, und zwar abgestorbene Organismen sowie der
in seiner Herkunft noch nicht restlos geklarte feinflockige Detyitus, der
nach den Untersuchungen der danischen Schule vorwiegend von Zostera,
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also von zerriebenem Pflanzenmaterial stammen soll. Diese Nah-
rung wird z. T. in groflen Mengen zugefiihrt, in der Kieler Bucht wird
nach Perioden reicher Diatomeenentwicklung eine dicke schwammige
Schicht niedergesunkener Diatomeen auf manchen Schlammbéden
abgelagert. In der Tat liefert nicht das eigentliche Substrat, sondern
diese das ,,Vorsediment“ tragende Oberflichenschicht die Hauptnah-
rung. Dementsprechend sind es vorwiegend Erndhrungstypen, die auf
die Aufnahme dieser Oberflichennahrung eingestellt sind. Hierher ge-
horen die Taster, die mit Tentakeln oder Pseudopodien die Oberfliche be-
decken. Abgesehen von den zahlreichen Bodenforaminiferen gehiren
hierher viele Polychaeten (Terebellidae, Ampharetidae, Spionidae.
Chlorhaemidae u. a.) mit ihren sehr langen und dehnbaren Tentakeln,
die meist durch eine ventrale Wimperrinne Feinmaterial zufiihren,
hierher gehoren ferner die Muscheln, deren Sipho (Scrobicularia,
Syndosmya, Macoma) auf der Schlammoberfliche nach Nahrung
sucht, oder deren Mundlappen (Nuculidae) oder Mundlappentaster
(Yoldia) in gleicher Weise arbeiten. Auch einige Krebse aus der
Gruppe der Cumaceen (Diastylis) und Amphipoden (Corophiidae z. T.)
holen sich in gleicher Weise wie die Taster mit den 2. Antennen
(Corophiidae) und mit den IIT. Maxillipoden und I. Pereiopoden (Dia-
stylis) Sedimentmaterial heran. AuBerhalb der Taster nehmen noch
vorwiegend Schlangensterne (Ophiura) und ,unterirdisch® strudelnde
Schnecken wie Twurritella und Aporrhais diese Nahrung auf. Dal die
Taster oft auch die unter 1. erwihnten Bodendiatomeen aufnehmen, ist
selbstverstandlich. Turbellarien (besonders Otoplanen), die sich ja
gleichfalls vorwiegend von gestrandeten Planktontieren erndhren, kom-
men im Weichboden nur lokal in groBeren Mengen vor, z. B. in Brack-
wassergebieten und in FlulBmiindungen. 3. Das eigentliche Substrat.
In vielen Féllen nehmen die Detritusfresser auch z. T. festeres Boden-
material und grobere Partikel auf. Es besteht daher nur ein graduel-
ler Unterschied zwischen diesen Detritusfressern und den das eigent-
liche Sediment verzehrenden Substratfressern. Beide Gruppen wurden
daher von HUNT 1923 als Deposit-Feeder zusammengefalit. Die eigent-
lichen Substratfresser nehmen groBere Mengen unsortierten Boden-
materials in ihren Darm auf. Sie entbehren meist spezifischer Nah-
rungsheforderungseinrichtungen, wie sie die Taster aufweisen. Zu
ihnen gehoren eine Reihe von Polychaeten (Capitellidae, Ariciidae,
Scalibregma, Maldanidae, Opheliidae wie Ammolrypanre), Sipunculoidae,
Priapulida, manche Holothurien (z. B. Stichopus, Synaptiden). Unter
der Mikrofauna sind die Kinorhynchen Substratfresser. 4. SchlieBlich
gibt es auch auf den Weichboden eine grofiere Anzahl Carnivoren.
Wiéhrend ein Teil von ihnen vorwiegend lebende Tiere verfolgen wie
z. B. die Tectibranchier (Scaphander, Philine u. a.) und viele Poly-
chaeten (Aphrodite, Polynoidae, Nephlhys, Eunicidae), verzehren an-
dere in erster Linie tote oder verletzte Tiere (die Schnecken Buccinum
und Nassa, sowie die Mehrzahl der Decapoden). Der Schlangenstern
Ophiura scheint sowohl carnivor als auch Substratfresser zu sein.

Die rgiche Nahrungszufuhr in den Weichbodengebieten ermoglicht
eine besonders dichte Besiedlung, so dall sich bei Bonitierungsunter-
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suchungen gerade fiir diese Gebiete ein hoher Gehalt an ,Biomasse™
ergibt. Das gilt jedoch nicht ausnahmslos. Zunachst sind die grofien
Tiefengebiete geringer besiedelt, ferner alle Mulden und Rinnen, in
denen infolge der Wasserstagnation starker Sauerstoffmangel und
starke Faulprozesse auftreten. Lagert in solchen Gebieten iiber der
Schlammoberfliche noch eine Suspensionsschicht von |, flissigem
Schlamm®, oder tritt infolge dichter Lagerungen von organischem Zer-
setzungsmaterial an der Oberfliche ein dichter Beggiatoeniiberzug auf,
so kann die tierische Besiedlung fast vollig verschwinden. Uber das
quantitative Auftreten einzelner Arten der Makrofauna finden sich bei
Schilderung der einzelnen Coenosen Angaben, hier nur einige An-
gaben {iiber die Mikrofauna. KROGH u. SPARCK 1936 fanden in
7 Proben) in dinischen Gewissern pro 1 m? in 5,5 m Tiefe im AuBen-
bezirk des Hafens Kopenhagen Foraminiferen 0—1400, Ciliaten 0 bis
600, Turbellarien 0—1600, Nematoden 25000—71 000, Oligochaeten
1200—26 000, Polychaeten 200—2200, Copepoden 1000—7800, kleine
Amphipoden 0—800, Isopoden 0—400, kleine Muscheln 0—1200, Opi-
sthobranchier 0—200, Hydrobia 10 600—52 000, in 17 m Tiefe im Sund
ergaben sich nach 3 Proben pro 1 m?: Foraminiferen 0—7000, Cilia-
ten 0—800, Turbellarien 1000—3400. Kinorhyncha 0—400, Nematoden
39 000—87 000, Oligochaeta 0—11 000, Polychaeta 1600—6200, Cope-
poden 13 000—14 500, Ostrakoden 600—1600, Cumaceen 0—400, kleine
Muscheln, Echinocardien, Schnecken bis 800 bzw. 1200, in 26 m Tiefe
ergab im Sund eine Probe 177000 Foraminiferen, 2200 Ciliaten.
400 Turbellarien, 47 000 Nematoden, 2200 Oligochaeten, 1400 Poly-
chaeten, 2200 Copepoden, 1400 Ostrakoden, 2200 kleine Muscheln pro
1m? in H4m Tiefe: 28000 Foraminiferen, 70 000 Nematoden, 2800
Polychaeten und 2800 kleine Muscheln. Das Gewicht der Mikrofauna
schwankt zwischen 11 bis 90 gr/m2, und ist anscheinend in den flache-
ren Gebieten etwas hoher als in den tieferen; es betrdgt in den unter-
suchten Gebieten zirka 10% der Makrofauna. MOORE fand im ,Mud*
des Clyde-See-Gebietes z. T. noch hohere Werte, Harpacticoiden bis
677, Ostrakoden bis 125, Nematoden bis 2515 pro 100 cecm. Diese Zah-
len miissen, um mit den eben angefiihrten verglichen werden zu kon-
nen, mindestens mit 100 multipliziert werden. In bestimmten Weich-
bodengebieten des Flachwassers konnen noch viel hohere Werte er-
reicht werden, besonders von Turbellarien, Nematoden und Oligochae-
ten (vgl. S. 96). SCHUURMANS STEKHOVEN, ADAMS u. PUNT 1935
fanden in der Zuidersee eine Stelle (auf Schokland) mit 4 420 000
Nematoden pro 1 m2, allerdings im Uberschwemmungsgebiet, doch wird
die Zahl von 1000000 Nematoden pro 1 m? auch in echten Meeres-
gebieten iiberschritten.

Die dichte Besiedelung der Weichboden und die groBe Anzahl ver-
schiedener Lebensformtypen im Meere bewirken an vielen Stellen eine
starke .zoogene“ Beeinflussung der Bodenregion. Die zahlreichen
Strudler konnen an der Grenzschicht zwischen Sediment und Wasser

1) Jede Probe nimmt nur wenige cm? der Bodenfliche auf, die Fundzahlen sind
dann auf 1 m* Bodenfliche aufmultipliziert. Bei dieser Methode ergibt sich natiir-

lich ‘]):tt eine groBere Schwankungsbreite, als den tatsichlichen Verhiltnissen ent-
spricht,
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eine ,, Turbulenzschicht® hervorrufen. Das Sediment wird durch die
Verkittung beim Rohrenbau oder der Bewegung verfestigt; durch Arten,
die in der Tiefe ihrer Wohnbauten oder Rohren Sediment fressen, wie
z. B. Capitelliden (Heferomastus) und den Kot an der Oberfliche ab-
geben, findet ein Sedimenttransport von innen nach oben statt; durch
die Bindung des Sediments beim Durchgang durch den Darmtraktus
zu mehr oder weniger resistenten Kotpillen, kann die Sedimentbewe-
gung beeinfluft werden usw.

[Die Coenosen der Weichbdden | Die meisten der von PETERSEN
aufgestellten Assoziationen sind Weichboden-Assoziationen, die im
wesentlichen in einer Tiefenzonierung angeordnet sind (Fig. 40).

—|  ExPLANATION

Anphilepis-
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B ]l ( N

Fig. 40. Verteilung der Bodencoenosen im Gebiet von Skagerak, Kattegatt und Beltsee.
Nach PererseN 1924,
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I. Amphilepis norvegica-Pecten vitreus-Coe-
nose (AlP) (Fig.41). Die tiefsten Bezirke des Gebiets im Skagerrak
werden von dieser Gemeinschaft besiedelt. Sie lebt hier auf weichem,
dunklem Boden in Tiefen von 250—700 m, in denen die Wassertempe-
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g 41, gxhllepls -Pecten-Coenose (Al P.). Besiedlung auf 0.25 m®.
Oslo-Fjor 390—32 Tiefe. — Stachelhduter: 1 Amphilepis norvegica, 17 Ex.;
Muscheln: 2 Pecten vitreus, 8 Ex.; 3 Thyasira (Azinus) flexuosus, 16 Ex., auferdem
je 1 Ex. von Portlandia lucida, Neaera obesa, Abra longicallis;
Scaphopoda 7 Siphonentalis tetragona, 1 Bx.; 3 Polychacten 8 Nephthys spec., 3 Ex.;
9 Aricia norvegica, 3 Ex.; 10 Terebellides stroemi, 1 Ex. — Nach PErERsEN 1918,

ratur konstant 5—6° C und der Salzgehalt stets iiber 30°/oo betrigt.
Lokal z. B. im Oslofjord kann sie bis zirka 100 m Tiefe emporsteigen,
wenn Temperatur (6,5°), Salzgehalt und Boden es gestatten.

Diese Tiefenfauna zeigt, wie PETERSEN hervorhebt, ,viele Uber-
einstimmungen mit der interessanten Tiefenfauna der norwegischen

Grimpe & Wagler, Tierwelt der Nord- und Ostsee I.La9
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Fjorde, die ihrerseits der atlantisch-borealen Archibenthalfauna an-
gehort.

Als Charakterarten 1.Ordnung nennt PETERSEN die Muschel Pecten
(= Chlamys) vitreus und den Schlangenstern Amphilepis norvegica.
Als weitere Charakterarten werden die Muscheln Syndosmya longi-
callis, Thyasira croulinensis und Th. ferruginosus, Malletia -oblusa,
Nucula tumidula, ferner Dentalium striolatum, der Opisthobranchier
Scaphander, und in den tieferen Regionen die Pennatularie Kopho-
belemnon stelliferum (Fig. 38) genannt. An sie schlieBt sich eine Fiille
weiterer Tiefenformen an, die dieser Fauna ein eigenartiges Geprige ver-
leihen. Vor allem fillt das Epipelos durch seinen Reichtum an Arten und
Lebensformen auf. Hier ist die Heimat der rhizosessilen Tiere, z. B. der
_Seelilie Rhizocrinus, Schwiémmen wie Thenea muricata, der in den
Schlamm eingepféhlter Pennatularien (Kophobelemnon, Funiculina mit
dem parasitischen Schlangenstern Asteronyx loveni) und Aktinien
(Actinostola callosa, Bolocera tuediae, Chondractinia digitata); an der
Oberflache liegen sessil (vgl. S. 50) oder hemisessil grolle Foraminiferen
(Astrorhiza und Rhabdammina) und Holothurien (Stichopus tremulus,
Myriotrochus wvitreus, Echinocucumis hispidus, Mesothuria intestinalis),
unter den vagilen Tieren der Schlammoberfliche finden sich inter-
essante Seesterne (Psilaster andromeda, Poraniomorpha hispida, Ple-
raster militaris und der stark eurybathe Ceramaster granularis,
spinnenartige Asseln (Munnidae, Munnopsis, Eurycope) und mehrere
Dekapoden (Pandalus propinquus, P. bonnieri, Spirontocaris polaris,
Pontophilus norvegicus, Munida tenuwimana, und als mehr eurybathe
Arten die Krabbe Geryon tridens sowie Pandalus borealis und Ne-
phrops norvegicus, die regional in groflen Mengen auftreten und wirt-
schaftlich verwertet werden. An der Schlammoberfliche leben mehrere
Mysideen (s. ZIMMER S. X g 56) und einige Amphipoden (Dulichia
nordlandica,).

Uber die Mikrofauna dieses Epipelos ist, abgesehen von den Fora-
miniferen, wenig bekannt, immerhin zeigen einige Formen wie die
Ostrakoden Cytheropteron hamatum, C. testudo, dall auch sie nicht
fehlt.

‘Wenn wir zu den im Schlamm grabenden oder liegenden Formen
iibergehen, so treffen wir hier auf die interessanten im Schlamm
Génge grabenden Decapoden Calocaris macandreae und Calocarides
coronatus; im Schlamm leben Cumaceen (Diastylis echinata, Cyclap-
sis longicauda, Eudorella hirsuta, Hemilamprops cristata u. a.), sowie
auffallend zahlreiche, meist blinde Scheerenasseln (Sphyrapus, Typh-
lotanais, Haplocope, Anarthrura u. a.) und eine Anzahl Amphipoden
(siche STEPHENSEN S. Xf 35 u. 38). Hier haben die Scaphopoden
mit Dentalium striolatum, Siphonentalis letragona einen Hauptlebens-
raum, vereinzelt treten tectibranchiate Schnecken auf (Scaphander
punctostriatus). An Muscheln waren auller den bereits oben aufgefiihrten
noch zu nennen: Leda (Portlandia) tenwis und L. lucida, Arca pectun-
culoides, Cuspidaria (Neaera) obesa und mehr eurybathe Arten wie
Syndosmya nitida, Cardium wminimum, Nucula tenuis, Thyasira flexu-
osa, von denen die letztgenannte quantitativ stark hervortritt.
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Auffallend ist die Armut an Schnecken (nur einige Tectibranchier),
Seeigeln und spezifischen Polychaeten. Von Polychaeten konnen zwar
einige Arten quantitativ nicht unwichtig sein, da die Angaben in Ge-
wicht unter der Gruppe Vermes bei PETERSEN relativ betrachtlich
sind, doch vermissen wir noch die Entwicklung spezifischer Arten,
eurybathe sind aus dieser Zone angegeben (Lumbriconereis fragilis,
Terebellides stroemi).

Zu erwiahnen bleiben noch die Fische, die gleichfalls einige charak-
teristische Tiefenformen aufweisen (Coryphaenoides rupestris, Lycodes
sarsi, L. vahlii, Myxine glutinosa), haufig ist hier Pleuronectes cyno-
glossus, Chimaera monstrosa, Argentina silus. Die Besiedlungsmenge
ist gering, stets unter 100 g pro m? (9—95 g).

Die Bodengreiferuntersuchungen PereErsens 1915 ergeben fiir diese Coenose im Ge-
biet des Skagerrak-Kattegatt folgendes Bild:

1. Der Individuenzahl nach stehen im Vordergrund (mit Angabe des Durch-
schnitts pro 1 m* und der Schwankungsgebiete auf Grund von 11 Stationen): Thyasira
flexuosa 51,9 (0—116), Amphilepis norvegica 16 (0—70), Nucula tumidula 7,6 (0—40),
N. tenuis 7,2 (0—74, Brissopsis lyrifera 6,5 (0—25), Pecten (Chlamys) viireus 5,8
(0—34), Foraminiferen 4,9 (0—32), sicher nur zum geringen Teil erfalt, Syndosmya
nitida 4,3 (0—40), Portlandia lucida 2,1 (0—10), Thyasira croulinensis 1,9 (0—21),
Dentalium striolatum 1,8 (0—10), Siphonentalis tetragona 1,8 (0—10), Cardium mini-
mum 1,8 (0—17,5), Calocaris macandreae 1,3 (0—10), alle iibrigen Arten unter 1. Die
obengenannten Arten stehen natiirlich auch gewichtsmiflig im Vordergrund.

2. Konstant auftretende Arten sind folgende: Von insgesamt 11 Stationen waren
vorhanden: an 10 Thyasira flexuosa, an 9 Amphilepis norvegica, an 7 Brissopsis lyri-
fera, an 6 Peclten (Chlamys) vitreus, Portlandia lucida, an 5 Nucula tumidula, an 3
Syndosmya nitida, Nucula tenuis, Dentalium striolatum, Siphonentalis tetragona,
Neaera obesa, Bullidae.

3. Nach den Tabellen sind spezifische, auf die Coenose beschrénkte Arten (mit
Angabe der Zahl der Stationen, an denen die Art gefunden wurde): die Muscheln
Thyasira croulinensis 1, Th. ferruginosa 1, Malletia obiusa 1, Nucula tumidula 5,
Pecten (Chlamys) vitreus 6, Kelliella miliaris 1, die Schnecken Eulima stenostoma 1,
Scaphander 1, die Echinodermen Psilaster andromeda 1, Echinocucumis typica 1, die
Krebse Geryon tridens 1, Neohela monstrosa 1, Calocarides coronatus 2.

II. Ophiura-Sarsii-Coenose. (< Brissopsis Sar-
siiCG.) (B.S.) (Fig.42). Diese Gemeinschaft schlieBt sich tiefenméafig an
die vorige an (150—200 m) und ist daher gleichfalls auf das Tiefengebiet
der Norwegischen Rinne und ihre Fortsetzung beschrankt. Sie gleicht
der vorigen Coenose weitgehend in ihren Lebensbedingungen (Boden
,blauer weicher Schlamm, Salzgehalt stets => 30%go, Temperatur kon-
stant ca. 7°). Auch die Besiedlung zeigt starke Ahnlichkeiten. PETER-
SEN nennt auch nur eine Charakterart 1. Ordnung: den Schlangen-
stern Ophiura sarsii, und nur eine Charakterart 3. Ordnung: den See-
igel Brissopsis lyrifera, der bereits recht eurybath ist und auch in
flacheren Gebieten in groBer Dichte auftritt. Haufig ist hier Pandalus
borealis. Die groBe Ubereinstimmung der beiden Coenosen geht aus
der Tabelle PETERSEN 1915 hervor, und die Ausfiihrungen, die iber
die vorige Coenose gemacht wurden, gelten groBtenteils auch fiir diese.
Natiirlich fehlen einige extreme Tiefenformen, wéhrend einzelne Arten
flacherer Gebiete auftreten. Aufféllig verschieden ist nach der von
PETERSEN 1918 gegebenen Aufstellung die Fischfauna, die allerdings
hypopelagische Formen einschlieft. Wéahrend die vorige Coenose
als ,,Coryphaenoides-Area” bezeichnet wird, gehort die Ophiura Sarsii-
Coenose zur .,Haddock (Gadus)-Area®. Gadus poutassou, G. esmarkii,

I.a 9F
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Gadiculus thori sind fiir dieses Gebiet charakteristisch, dwneben sind
Pleuronectes cynoglossus, Lycodes vahlii, Raja radiata u. a. vorhanden.

Nach den Bodengreiferuntersuchungen PrereErsExs 1915 ergibt sich im Skagerak
(3 Stationen) folgendes Bild fiir die Ophiura-Sarsi Coenose:

1. Der Individuenzahl nach stehen im Vordergrund (Angabe von Durchschnitt und
Schwankungsbreite pro 1 m®): Syndosmya nitida 495,3 (348—716), Thyasira flexuosa
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Fig. 42. Ophiura-sarsii-Coenose (Brissopsis-sarsii-C., B. S.), Besiedlung auf 0.25 m2,
Skagerrak, 186 m Tiefe. Muscheln: 1 Abra (Syndosmya) nitida, 179 Ex.; 2 Thyasira
(Axinus) flexuosus, 20 Ex.; 3 Cardium minimum, 11 Ex.; 4 Leda pernula, 17 Ex. +
L. minuta, 1 Ex.; 5 Nucula tenuis, 14 Ex.; Polychaeten: 7 Aricia norvegica, 9 Ex.;
8 Artacama proboscidea, 8 Ex.; 9 Melinna cristata, 8 Ex.; 10. Eumenia crassa, 1 Ex.;
11 Pectinaria auricoma, 1 Ex.; 12 Myriochele heeri, sehr viele Ex.; Echinodermen:
13 Ophiura sarsii, 5 Ex.; 14 Amphiura elegans, 2 Ex.; 15 Brissopsis lyrifera, 9 Ex.
Nach Perersen 1918.

47,6 (29—78), Leda pernula 39,6 (4—67), Nucula tenuis 33,3 (16—54), Brissopsis lyri-
fera 23 (2—37), Cardium minimum 15,6 (0—45), Ophiura Sarsi 12" (1—21), Ophiura
ar%is; (0—6), Leda minuta 1,6 (0—3), Portlandia lucida 1,6 (0—5), Neaera obesa
1 (0—2).

2. Von den 3 Stationen waren vorhanden an 3: Syndosmya nitida, Thyasira
flexuosa, Leda pernula, Nucula tenuis, Ophiura Sarsi, Brissopsis lyrifera, an 2: Car-
dium minimum, Leda minuta, Neaera obesa.
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3. An spezifischen Arten enthilt die Tabelle nur eine einzige: Ophiura sarsi;
auch diese scheint nach bathymetrischen Angaben (ca. 30—300) in Coenosen flache-
rer Meeresgebiete vorzudringen. Deutliche Maxima ihres Vorkommens zeigen hier
Syndosmya nitida, Leda pernula, Nucula tenuis, Brissopsis lyrifera, diese sind jedoch
auch in anderen Coenosen verbreitet. Differentialarten gegeniiber der Amphilepis-
norvegica-Pecten-vitreus-Coenose sind noch Leda minuta, Nucula nucleus, Natica sp.,
Ophiura affinis, doch treten diese meist nur an einer Station und in wenigen Exem-

Fig. 43. Amphiura-Chiagei-Coenose (B. Ch.). Besiedlung auf 0.25 m?.
Kattegatt, ostl. Laeso, 60—75 m Tiefe. 1 Amphiura chiagei, 12 Ex.; 2 Ophiura albida,
2 Ex.; 3 Brissopsis lyrifera, 5 Ex.; 4 Abra (Syndosmya) nitida, 2 Ex.; 5 Thyasira
(Azwinus) flexuosus, 1 Ex.; 6 Leda pernula, 1 Ex.; 7 Nucula sulcata, 2 Ex.; 8 Nephthys

spec., 1 Ex.; 9 Harrimania (Balanoglossus) kuppferi, 1 Ex.; 10 Maldanidae;
11 Calocaris mc’andreae, 2 Ex. — Nach PETErsex 1918,

plaren auf. Differentialarten gegen die beiden folgenden Coenosen sind Syndosmya
longicallis, Portlandia lucida, Leda pernula (tritt jedoch vereinzelt in anderen Coe-
nosen flacherer Gebiete auf), Neaera obesa.

Das Gesamtgewicht an Biomasse pro 1 m? ist hoch (101,6—4104 g).
III. Amphiura-chiajei Coenose. (= Brissopsis-
chiajei C. = B.Ch.) (Fig. 43). Diese Coenose lebt auf gleichem Boden
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wie die vorigen, besiedelt aber flachere Gebiete, ndmlich die Tiefen zwischen
100 und 40 m und dringt daher weit ins Kattegatt vor. Die Temperatur
zeigt bereits eine grifere Amplitude (4—10°). Noch zahlreiche Arten
der vorigen Gemeinschaften sind vorhanden (Amphilepis norvegica,
Syndosmya nitida, Thyasira flexuosa, Leda pernula, L. minuta), hiufig
ist Calocaris macandreae und Nephrops norvegicus, daneben treten Flach-
wasserformen auf (Echinocardium, Turritella communis u. a.), an Penna-
tularien sind hier Pennatula phosphorea und Virgularia vorhanden, an
Scaphopoden Dentalium entalis. Als Charakterarten 1. Ordnung fiihrt
PETERSEN den Schlangenstern Amphiura chiajei an, der stellenweise
in einer Dichte von iiber 200 pro 1m? auftritt, sowie die Muschel
Nucula sulcata, als Charakterart 3. Ordnung den bereits in der vori-
gen Gemeinschaft erwédhnten Seeigel Brissopsis lyrifera. Ichthyologisch
gehort das Gebiet gleichfalls zur ,,Haddock Area‘, enthilt natiirlich
auch hier weiter ins Flachwasser reichende Arten (Drepanopsetta pla-
tessoides).

Hier seien noch einige Angaben auf Grund der von Prrersex 1915 publizierten
Bodengreiferfinge angefiigt.

1. Nach Individuenzahl dominieren (mit Angabe des Durchschnitts und der
Schwankungsbreite pro 1 m? fiir 10 Stationen): Amphiura chia{ei 66,3 (0—274), Nu-
cula sulcata 14,1 (0—34), Brissopsis lyrifera 12,3 (3—38), Turitella communis 9 (0—46),
Amphilepis norvegica 8,3 (0—24), Calocaris macandreae 5,3 (0—14); T"oraminiferen 3.6
(0—28); Cardium minimum 3,3 (0—14), Dentalium entalis 2,4 (0—20), Thyasira
flexuosa 2,2 (0—8), Dentalium striolatum 1,8 EO—IO , Corbula gibba 1,6 (0—10),
Amphiura filiformis 1,6 (0—10), Cerianthus 1,4 (0—14), Lima gwyni 1,2 (0—4).

2. Von 10 Stationen waren vorhanden an 10: Brissopsis lyrifera, an 9: Amphiura
chiajei, an 8: Nucula sulcata, an 6: Cardium minimum, Thyasira flexuosa, Amphilepis
norvegica, Calocaris macandreae, an 5: Syndosmya nitida, Dentalium striolatum, Turri-
tella terebra, an 4: Lima gwyni, an 3: Dentalium entalis, Amphiura filiformis, Cor-
bula gibba, Neaera abbreviata, Foraminiferen.

Ein #hnliches Bild bieten die von Prerersen 1914 publizierten, hierher gehdrenden
B. n.-Stationen aus dem Kattegatt. Hier zeigen die 5 Stationen:

1. Individuenzahl: Amphiura chiajei 112,8 (12—254), A. filiformis 44,7 (0—169),
Nucula sulcata 17,6 (7—34.4), Brissopsis lyrifera 6,5 (1—19), Turritella communis 4
(0—11), Eumenia c¢rassa 5 (0—11), u. a.

2. An_allen Stationen traten auf: Amphiura chiajei, Nucula sulcata, DBrissopsis
lyrifera, Glycera sp., Nephthys sp.

Auch die von Burevap 1930 publizierte umfangreiche Liste der ,,Brissopsis-
Amphiura chiajei-Community*‘ aus dem Kattegatt siidl. von Hals, westl. der Linie
Fornoes usw. ergibt éhnliche Befunde, nur ist hier bereits Amphiura filiformis mit
55,9 pro 1 m? hiufiger als A. chiajei mit 49,4, Haploops tubicola ist mit 11,4 vertreten.

Die beiden letztgenannten Stellen (PrrErseN 1914, Buravap 1930) bringen auch
Angaben iiber Polychaeten u. a. Danach sind Maldanidae verbreitet und hiufig (2mal
mit oo angegeben!), Eumenia crassa, Glycera sp., Nephthys-Arten, Pectinaria auri-
coma, Lumbrinereis fragilis. 1In diesem Gebiet kommen auch Harrimania kupfferi
und Cucumaria elongata, Nephrops norvegicus vor.

Das Gewicht der ,,Biomasse’* pro 1 m? ist ziemlich hoch, nach BreGvap 1930 im
Durchschnitt 138,64 g (50,9—253,65 g), nach PeTerseEN 1914 an den B. n.-Stationen so-
gar 205,3 g (70,2—426,7 g). ;

Spezifische Arten und Arten mit deutlichem Maximum im Gebiet sind selten. Zu
letzteren gehort die mamengebende Leitform Amphiura chiajei, die Muschel Nucula
sulcata, vielleicht auch Calocaris M’Andreae, Dentalium entalis.

IV. Haploops-Coenose (Fig.44). Eine mehr lokale Variante
auf gleichfalls ,,blauem® weichem Boden (bisweilen mit Sand untermischt)
in dhnlicher Tiefenlage ist die Haploops-Coenose. Sie ist durch die
Massenentwicklung des Amphipoden Haploops tubicola charakterisiert,
dessen Schlickrohren den Boden bis zu Tausenden pro 1 m? bedecken
konnen. Charakterarten 2. Ordnung sind die Muscheln Lima loscombii
und Venus ovata, Charakterart 3. Ordnung Chlamys (Pecten) septem-
radiatus. Daneben sind z. T. in groBer Anzahl Arten der vorigen Ge-
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meinschaft vorhanden z. B. Amphiura chiajei selbt., Brissopsis lyrifera,
Syndosmya wnitida, Thyasira flexuosa, Cardium minimwm u. a., ferner

Ophiura robusta und Strongylocentrotus droebachiensis. Hiufig und in
groBer Artenzahl treten Polychaeten auf.
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Fig. 44. Haploops-Coenose (Ha). Besiedlung auf 0.25 m® Kattegatt, 27 m Tiefe.
Muscheln: 1 Pecten septemradiatus, 2 Ex.; 2 Lima loscombii, 3 Ex.; 3 Thyasira
(Axinus) flexuosus, 2 Ex.; 4 Cardium fosciatum, 2 Ex.; 5 Venus ovata, 1 Ex.;
6 Leda pernula, 1 Ex. und L. minuta, 1 Ex.; Krebse: 7 Haploops tubicola, 875 Ex.,
nur die Réhrenmiindungen gezeichnet; 8 Moera loveni, 1 Ex.; Stachelhduter: 9 Ophiura
robusta, ca. 30 Ex. und O. albida, 1 Ex.; ferner étrongylocentrotus droebachiensis,
1 Ex., Mitte; Wiirmer: 10 Aphrodite aculeata, 1 Ex.; 11 Eumenia crassa, 3 Ex.;
12 Giycera spec., 1 Ex.; 13 Pectinaria auricoma, 1 Ex.; 14 Maldanidae, 1 Ex.;

15 Harrimania (Balanoglossus) kuppferi, 1 i}x.; 16 Nemertinen, 1 Ex,

Niihere Fanglisten geben PrrersEN 1914 (3 Stationen) und Breavap 1930 (2 Stat.).
1. Nach Individuenzahl (Durchschnitt und Schwankungsbreite pro 1 m?) ergibt
sich folgende Reihenfolge: a) PrrerseN: Haploops tubicola > 2000 (600— co), Ophiura
robusta 36,2 (0—85), FHumenia crassa 10,9 (2,8—21), Amphiura chiajei 8 (0—16),
Thyasira flexuosa 3 (0—8), Pecten septemradiatus 2,8 (2—4), Strongylocentrotus
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droebachiensis 2,6 (0—6), Ophiura albida 2,6 (0—4.8), Brissopsis lyrifera 2.5 (0—3),
Pectinaria auricoma 2,3 (0—4), Lima loscombii 2.3 (0—6) usw. — b) BLEGvaD:
Haploops tubicola 1288,6 (284,3—2292,9), Maldanidae 61.5 (30—92,9), Ophiura robusta
11,1 (8,6—13,62, 0. albida 9,7 (9,3—10), Nemertinen 8,6 (5,7—11,4), Amphiura fili-
formis 8,2 (5,7—10,7), Ophiura affinis 6,1 (0—12,1), Notomastus latericeus 6,1 (3,6
bis 8,6), Nucula tenuis 5,7 (4,3—17,1), Pectinaria auricoma 2,5 (0,43—2,9), Glycera sp.
2.5 (1,4—3,6), Moera loveni 2,5 (2,1—2,9). Ostrakoden 9,3 ist Minimalwert.

2, Konstante Arten. An allen 5 Stationen: Haploops tubicola, Eumenia crassa,
Goniada maculata, Glycera sp.; an 4 Stationen: Ophiura robusta, O. albida, Pecti-
naria auricoma, Lima loscombii, Leda minuta, Pecten septemradiatus, Aphrodite acu-
leata, Maldanidae; von 3 Stationen: Hyas coarctatus, Harrimania kupjfferi, Amphiura
chiajei, Syndosmya nitida, Nucula tenuis, Thyasira flexuosa u. a.

Spezifische Arten sind auch in dieser Coenose selten, meist wird das Gebiet von
euryoeken Arten besiedelt, die auch in den Nachbarbezirken vorkommen, selbst
Haploops tubicola wird auch aus der Amphiura chiajei-Coenose an mit Individuen-
dichten bis zu 21 pro 1 m?® angegeben. Auller dieser Art zeigt Ophiura robusta in
den Listen hier ein Maximum; interessant ist, dal Hyas coarctatus, eine in der nord-
lichen Nordsee verbreitete Krabbe, im Kattegatt gerade aus diesem Gebiet mehrfach an-
gefiithrt wird.

Das Gewicht der , Biomasse’ ist, z. T. wohl infolge der geringen Zahl an
Muscheln, gering, es betrigt bei Breavap 54,92 (25,14—84,35) g pro 1 m? in den von
PererseN publizierten Stationen liegt es bedeutend hoher: 194,6 (121,4—260,2), doch
werden die hohen Zahlen z. T. durch hohe Werte von Brissopsis lyrifera (5 Stiick
169 g!) oder das Vorkommen einzelner Aretica islandica (1 Stiick > 150 g) ver-
ursacht, selbst ca. 3500 Haploops ergeben nur ein Gewicht von 30 g.

V. Amphiura filiformis-Coenose (= Echinocardium
Filiformis C. = E. Fil. + T.) (Fig. 45 u. 49). Mit dieser Coenose nihern
wir uns den typischen Seichtwassercoenosen, sie liegt in 15—40 m Tiefe
und zeigt bereits starke Temperaturschwankungen (3—14°), der Salz-
gehalt kann bis 30°/o9 absinken. Der Boden ist ,,schlickig® mit wechseln-
den Beimengungen von Sand und hohem Detritusgehalt. Charakterart
1. Ordnung ist der Schlangenstern Amphiura filiformis, der in Mengen
bis tiber 500 Individuen pro 1 m? den Boden bedecken kann. Haufig und
als Charakterart 3. Ordnung angefiihrt ist der Seeigel Echinocardium
cordatum, der von hier bis in die Sandgebiete reicht. Unter den Mu-
scheln finden sich auBer zahlreichen Arten der vorigen Gemein-
schaften (Thyasira flexuwosa, Syndosmya nitida, Leda pernula, L.
minuta, Chlamys septemradiatus, Nucula niltida, N. tenuis) auch Arc-
tica islandica, Cardium fasciatum, Chlamys opercularis. TUnter den
Schnecken ist Twurritella communis stellenweise hiufig, daneben sind
Aporrhais pes pelecani, Dentalium enlalis und die Seefedern Virgula-
ria mirabilis und Pennatula phosphorea vertreten. Die Polychaeten des
Weichbodens sind in grofer Arten- und Individuenzahl vorhanden.
Amphiura filiformis und A. chiajei schlieen sich iibrigens in ihrem
Vorkommen keineswegs aus, beide Coenosen gehen allméhlich inein-
ander iiber, und an mehreren Stationen sind beide Arten gleichzeitig
in grofer Individuenzahl vorhanden.

Spezialangaben iiber die A. filif. Coenose nach BrLeavap 1930 und Prrersex 1915:
. 1. Individuenzahl im Durchschnitt und Schwankungsbreite pro 1 m?2

a) Nordwestliches Kattegatt nach Brueavap 1930. 2 Stationen. Amphiura filiformis
377,5 (227—528), Montacuta bidentata 69,5 (30—109), Amphiura chiajei 56 (2—110),
Nucula nitida 51,5 (0—103), Notomastus latericeus 14 (12—16), Nephihys hombergi 9,5
(0—19), Cultellus pellucidus 9 (8—10), Philine aperta 7,5 (4—11), Echinocardium
cordatum 7,5 (0—15), Glycera goezi 7 (0—14), Ophiura albida 6,5 (2—11), Turritella
communis 6 (6), Thyasira flexuosa 3,5 (3—S8), Cylichna cylindracea 3,5 (0—7), Spisula
subtruncata 2.5 (0—5), Cirratulus tentaculatus 2 (0—4), Pectinaria auricoma 2 (0—4),
P. belgica 2 (0—4), Pennatula phosphorea 2 (0—4), Tellimya (Montacuta) ferruginosa
1,5 (0—3) usw., ferner Maldanidae 3, Nemertinen 2,5.

b) Siidostl. Kattegatt nach Breevap 1930. 3 Stationen. Amphiura filiformis 123,9
(21—200,8)., Ampelisca brevicornis 33,7 (12,5—44,7), Spisula subtruncata 18,1 (0—51),
Ophiura albida 16.6 (10—22,5), Maldanidae 12,3 (0—28,3), Echinocardium cordatum
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11,8 (9—15,8), Nephthys hombergi 9 (4—17,3), Syndosmya alba 8,7 (0—20), Cultellus
pellucidus 68 (1,7—14), Turritella communis 53 (1—8,3), Nucula tenuis 4,4 (4—5),
Echinocyamus pusillus 3.3 (2—5,8), Terebellidae 2,9, Eudorella emarginata 2,8 (0 bis
8,3), Nephthys incisa 2,7 (1—5,9), Tellimya (Montacuta) ferruginosa 2,2 (1—3,3),
Stylarioides glauca 2,2 (0—6,7), Edwardsia sp. 2 (0—6).

e

-4

Fig. 45. Amphiura-filiformis-Coenose. Besiedlung auf 0.25 m?. Kattegatt 20—22 m
Tiefe. — Schlangensterne: 1 Amphiura filiformis, 60 Ex.; 2 Ophiura albida, 2 Ex.;
3 Ophiura texturata, 1 Ex.; Mollusken: 4 Turritella communis, 10 Ex.; 5 Aporrhais
pes pelecani, 1 Ix.; 6 Chaetoderma nitidulum, 1 Ex.; 7 Abra (Syndosmya) nitida,
4 Ex.; 8 Arctica (Cyprina) islandica, 3 Ex.; 9 Corbula gibba, 1 Ex.; 10 Thyasira
(Azinus) flexuosus, 1 Ex.; 11 Nucula tenuis, 1 Ex.; Polychaeten: 12 Nephthys spec.,
6 Ex.; 13 Brada spec., 5 Ex.; 14 Terebellides stroemi, 3 Ex.; 15 Glycera spec., 1 Ex.;
Seeigel: 16 Echinocardium cordatum, 5 Ex.; Seefedern: 17 Virgularia mirabilis, 2 Ex.
Nach Perersex 1918.

¢) Siidlich von Drobak (7 Stationen) und Skagerrak (1 Station). Perersex 1915.
8 Stationen. Amphiura filiformis 103,2 (1—320), gorbula gibba 10,4 (8—83), Echino-
cardium cordatum 7,6 (0—16), Gammaridae 7, Syndosmya nitida 6 (0—24), Acera
bullata 5,5 (0—40), Aporrhais pes pelecani 3,3 (0—16), Philine sp. 3,3 (0~—16), Ed-
wardsia spec. 2.8 (0—6).

Ein Vergleich dieser drei Listen zeigt eine ziemlich starke Verschiedenheit der
quantitativ hervortretenden Arten. Auch das Gesamtgewicht der Biomasse unterliegt
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starken Schwankungen, es betriigt bei BLeGvap a) 219,5 (174—300, 23 b) 216,5 (167,4
bis 265,7) g bei PerersEN 1915 im Gebiet sﬂdllch von Drébak 51 %19 8——120) g, auf
der einen Station im Skagerrak aber 321 Sg pro 1 m?,

Was die Konstanz der Arten an den Stationen anbetrifft, so ergeben sich fiir die
5 von BLEGvaDp angefiihrten Stationen: an allen 5 vorhanden: Amphiura filiformis,
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Tig. 46. Abra-Coenose mit Echinocardium b. (abc. E). Besiedlung auf 0.'25 m?.
GroBer Belt, Elefantengrund. 16—18 m Tiefe. — 1 Abra alba, 10 Ex.; 2 Macoma
calcarea, 8 Ex.; 3 Corbula gibba, 1 Ex.; 4 Astarte borealis, 4 Ex.; 5 Astarte (Ntcama)
banksii, 20 Ex, 6 Astarte elliptica, 1 Ex.; 7 Cardium’ fasctatum 1 Ex.; 8 Leda
pemula, 2 Ex.; 9 Nucula tenuis, 2 Ex.; 10 Ophiura albida, 4 Ex.; 11 Nephthys spec.,

3 Ex.; 12 Echinocardium cardutum, 1. Bans I8 Dmstylza spec 0 v )
Nach Perersexy 1918,

Ophiura albida, Cultellus pellucidus, Turritella communis; an 4 Stationen: Echino-
cardium cordatum, Nucula tenuis, Tellimya ferruginosa, Aporrhais pes pelecani,
Philine aperta, Nephthys hombergi, Scoloplos armiger; an 3 Stationen: Echinocyamus
pusillus, Syndosmya alba, S. nitida, Spisula subiruncata, Montacuta bidentata, Am-
phiura chia(]’ei Strongylocentrotus drocbachiensis, Ampelisca brevicornis, Nephthys
hombergi, Glycera sp. Bei Prrersex 1915 sind von Stationen vorhanden an &:
Amphiura ﬁliformis, an 7: Echinocardium cordatum, an 6: Corbula gibba, Edwardsia
spec., an 5: 0, an 4: Philine, an 3: Syndosmya nitida, Thyasira ﬂezuosa, Aporrhais
pes pelecani, Cardium fasciatum, Natica pulchella, Turritella communis u. a.
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VI. Abra-alba-Coenose (= b + E, bzw. a.b.c. + E) (Fig. 46,
47). Die Abra-Coenose findet sich vorwiegend in Flachgebieten mit Weich-
boden, in Buchten, Forden, vor FluBmiindungen in zirka 10—50 m Tiefe,

Fig. 47. Tierbesiedlung (Abra-Coenose) im Limfjord (Thisted Bredning) auf 0.25 m2.
1 Ophiura; 2 Asterias rubens; 3 Mya truncata; 4 Cultellus pellucidus; 5 Syndosmya
(Abra) alba; 6 Nucula nitida; 7 Cardium fasciatum; 8 Macoma baltica: 9 Buccinum
undatum; 10 Nassa reticulata; 11 Acera bullata; 12 Philine aperia; 13 Aphrodite
aculeata; 14 Pectinaria belgica; 15 Nephthys spec. — Nach PEerersex 1911,

sie ertrigt stirker wechselnden Salzgehalt (zirka 18 bis iiber 30°/oo), der
Boden wechselt von grauem, weichem Schlick bis zu detritusreichem
Sand. In ihrem Artenbestand #dhnelt die Coenose weitgehend den vori-
gen, ist aber artendrmer. Als Charakterart 1. Ordnung fiihrt PETER-
SEN nur Syndosmya (= Abra) alba an; doch trigt diese Muschel nur
in beschrinktem MaBe die Eigenschaften einer solchen Charakterart,
da sie lokal in groBer Individuenmenge in der Macoma-baltica-Coenose
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auftritt (S. 82), im Kanal ist sie sogar ganz eng mit Amphiura filifor-
mis assoziiert, die als Charakterart einer anderen Coenose gilt! Cha-
rakterarten 2. Ordnung fiihrt PETERSEN nicht an, als Charakterarten
3. Ordnung werden Ophiura texturata, 0. albida und in tieferen Regio-
nen Echinocardium cordatum genannt. Begleitarten sind Arctica islan-
dica, Cardium fasciatum, C. echinatum, Thyasira flexwosa, Leda per-
nula, L. minuta, Nucula tenuis, N. nitida, Modiolus discrepans, Cul-
tellus pellucidus, Corbula gibba, Tellimya ferruginosa, Mya truncata,
Syndosmya nitida, Buccinum undatum, Neptunea antiqua, Nassa reti-
culata, N. pygmaea, Natica sp., Strongylocentrotus droebachiensis,
Echinocyamus pusillus. In der Beltsee treten die ,arktischen Relikt-
muscheln®, also Macoma calcarea, Astarte borealis, A. elliptica, Nica-
nia banksi, Crenella decussata, gerade in der Abra-alba-Coenose auf,
z. T. in groBen Individuenmengen. Dadurch erfolgt eine Grenzver-
wischung zwischen der Abra-alba- und der Macoma-calcarea-Coenose.

Nach Perersex 1915 ergibt sich fiir 3 Stationen im Oslo-Fjord nérdl. von Drébak
folgendes Bild:

a) Mengenmiiig hervoriretende Arten mit Angabe von Durchschnitt und Schwan-
kungsbreite pro 1 m?: Syndosmya alba 67,3 (12—70); Corbula gibba 61,6 (11—160);
Cardium fasciatum 34,6 (0—94); Arctica islandica 13,3 (4—20); Macoma calcarea 12,3
(5—18); Nassa reticulata 9.6 (0—22); Nucula tenuis 8,6 (0—26); Syndosmya nitida 8
(0—24) ; Ophiura albida 5,3 (0—12); Cultellus pellucidus 4,3 (1—6); Mya ? arenaria
i,g ((%—7); Mya truncata 2 (0—6); Aporrhais pes pelecani 1,3 (0—2); Montacuta spec.
k —4).

b) Konstante Arten. An allen 3 Stationen vorhanden: Syndosmya alba, Macoma
calcarea, Cultellus pellucidus, Corbula gibba, Arctica islandica; an 2 Stationen:
Ophiura albida, Cardium fasciatum, Nassa reticulata, Aporrhais pes pelecani.

Da an diesen Stationen bereits Macoma calcarea (= c¢) mitbestimmend auftritt,
werden sie als b. c-Stationen bezeichnet.

Reicher ist die Entwicklung in der dénischen Beltsee, die als das Kerngebiet der
Abra-Coenose bezeichnet werden kann. Auf Grund der Angaben von PETERsEN 1914
ergeben sich fiir 12 Stationen folgende Daten.

a) Mengenmillig hervortretende Arten mit Angabe von Dugchschnitt und Schwan-
kungsbreite pro 1 m*: Syndosmya alba 124 (0—442,5); Ophiura albida > 100 (4— oo,
an 5 Stationen oo angegeben!); Macoma calearea 70,1 (5—217); Nucula tenuis 34,1
(0—156) ; Nicania banksi 31,6 (0—324); Diastylis spec. 12,9 (0—1101); Echinocardium
cordatum 10 (0—25); Astarte borealis 7.2 (0—62,8): Leda pernula 6 (0—31,6); Syn-
%gsrriyt)z nitida 5,6 (0—20); Echinocyamus pusillus 4,4 (0—52); Cardium fasciatum 2

—14).

b) Konstante Arten. Vorhanden an 12 Stationen: Macoma calcarea, Ophiura
albida, Nephthys spec.; an 11 Stationen: Syndosmya alba, Arctica islandica, Nucula
tenuis, Echinocardium cordatum; an 9 Stationen: Leda pernula; an 8 Stationen: Cor-
bula gibba, Cardium fasciatum, Diastylis spec.; an 7 Stationen: Syndosmya nitida,
Phyllodoce maculata; an 6 Stationen: Terebellides stroemi, Maldanidae.

Auffallend ist die quantitativ geringe Entwicklung der Polychaeten. allein Pecti-
naria koreni erreicht lﬂengen von iiber 1 (1,1) pro 1 m® An manchen Stellen, z. B.
im Limfjord, erreicht Cultellus pellucidus hohe Individuenmengen (iiber 100 pro
1 m?), doch liuft die Dichte dieser Muschel keineswegs parallel mit der von Syndos-
mya alba, sie bildet vielmehr mit hohen Dichten von Corbula gibba, Diastylis rathkei
eine Variante.

MoranpEr (1930) kommt entsprechend seiner engeren Fassung des Assoziations-
begriffes zu einer reicheren Gliederung der Weichboden-Céenosen im Gullmarfjord.
Fiir die Tiefengebiete mit hohem Salzgehalt (34—35°/op normalerweise) und sehr tiefen
Bodentemperaturen (4—7°) stellt er folgende 3 Assoziationen auf.

1. Melinna-tenuis-Assoziation (M. ten) in 72—118 m Tiefe.
Charakterarten: Der Polychaet Melinna cristata und die Muschel Nucula tenuis. Zwei
Subassoziationen. a) Melinna-tenuis + Brissopsis (M.-ten. + B.). In
den tieferen Gebieten (106—118 m) mit Mudd-dhnlichem Schlamm. Artenzahl gering
(42 festgestellt), 6 Arten stets vorhanden mit folgenden Individuenzahlen pro 0,3 m?:
Melinna cristata 21,7; Leanira_ tetragona 3,1; Nucula tenuis 58,5; Syndosmya nitida
35,7; Thyasira flexuosa 33.3; Brissopsis lyrifera 1.2. Spezifische Charakterarten: die
Polychaeten Leanira tetragona, Paramphinoma pulchella, Proclea graffi: die Aktinien
Bolocera longicornis, Actinostola callosa; der Krebs Munnopsis typica. Nicht
selten sind die eurybathen Polvchaeten: Spiophanes kroyeri, Terebellides stroemsi,
Notomastus latericius. — b) Melinna-tenuis + Maldane (M.-ten. + Mal.).
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72—74 Tiefe. 40 Arten. 8 Arten stets vorhanden mit Individuen pro 0,3 m*: Melinna
cristata 33,3; Maldane sarsi 46; Euchone papillosa 9,7; Spiophanes kroyeri 4,3; Lum-
briconereis fragilis 5,6; Nucula tenuis 66,6; Syndosmya nitida 23; Thyasira flexuosa 22;
Eriopisa elongata 3. Hier erreicht Amphicteis gunneri ihr Maximum, DBrissopsis tritt
vereinzelt auf.

2. Terebellides-flexuosa-Assoziation (Ter.flex.). Auf hirte-
rem, oft sanduntermischtem Schlick; Salzgehalt hoch (34°/o), Temperaturen niedrig.
Gleichfalls zwei Subassoziationen. a) Terebellides-flexuosus + Me-
linna; sandgemischter Schlick; 86—100 m Tiefe. Arten 33. Konstante Arten
mit Individuen pro 0.3 m?®: Melinna cristata 11; Terebellides stroemi 23; Spio-
phanes kroyeri 8,7; Proclea graffi 9,1; Thyasira flexuosa. Maximale Entwicklung
erreichen hier: Spiophanes kroyeri, Neoamphitrite affinis, Notomastus latericius. Unter
den Amphipoden sind relativ zahlreich Eriopisa elongata und Haploops tubicola,
sporadisch treten auf Tryphosa, Ericthonius, Lilljeboryia macronyz. — b) Tere-
bellides flexuosa 4+ Leda (Ter. flex. + L.). 70—80 m Tiefe. Boden
harter, schalenvermischter Schlick. Konstante Arten mit Anzahl pro 0.3 m®: Melinna
cristata 2,7; Chaetozone setosa 21,7; Terebellides stroemi 8,6; Castalia punctata 4;
Spiophanes kroyeri 3,9; Leda pernula 3,9; Thyasira flexuosa 7; Haploops tubicola 3.
Im iibrigen &hnlich den vorigen, wichtig sind noch Prionospio cirrifera und Neo-
amphitrite affinis.

3. Eumenia-nucleus-Assoziation (Eu.nucl.). 56—95 m Tiefe.
Artenzahl 32. Konstante Arten mit Anzahl pro 0,3 m?: Eumenia crassa 39; Polymnia
nebulosa 5; Glycera lapidum 4; Lumbriconereis fragilis 3; Nucula nucleus 14; N.tenuis
14. Auch hier sind ziemlich hiufig Spiophanes kroyeri, Castalio punctata; im Gebiet
charakteristisch fiir diese Assoziation sind Glycera lapidum, Polymnia nebulosa, sowie
Ophiura robusta.

Tiir Gebiete mit stirker wechselndem Salzgehalt und wechselnden Temperaturen
stellt MoLaNDER noch 4 weitere Assoziationen auf. :

4. Brissopsis-chiajei-Assoziation (B.-ch.). Diese Assoziation
wurde mit einer der von PETERSEN aufgestellten Assoziationen auch im Namen identi-
fiziert (die Amphiura-chiajei-Assoz. wurde ja zuerst als Brissopsis-chiajei-Assoz. be-
zeichnet). Tiefe 23—66 m. Echinodermen trefen hier in den Vordergrund, Mollusken
und Polychaeten etwas zuriick. 3 Subassoziationen. a) B.-ch. + Maldane
(B.-ch. + Mal.). Tiefe 40—60 m. Boden: weicher muddiger Schlamm. Salzgeh. 32,5
bis 34,8%/p. Artenzahl 55. Konstante Arten mit Individuenzahl pro 0,3 m?: Maldane
sarsi 36,7; Rhodine loveni 2,8; Nucula sulcata 4.4; Amphiura chiajei 37; Brissopsis
lyrifera 2,9. — Der Schlangenstern Amphiura filiformis tritt lokal auf, bisweilen in
groflerer Menge als A. chiajei. Zu erwihnen sind ferner die Polychaeten Stylarioides
glauca, Brada villosa, Glycera alba, Goniada maculata, vorhanden sind auch hier
Spiophanes kroyeri, Lumbriconereis fragilis, Melinna cristata. — b) B.-ch. +Tur -
ritella (B.-ch. 4+ T.). Tiefe 36—66 m. Boden: weich, meist mit Sand, z. T. mit
Schalen vermischt. Salzgeh. 30,4—34,48°/e. Artenzahl 102. Konstante Arten mit
Individuenzahl pro 0,3 m*: Glycera alba 3.5; Amphiura chiajei 30,1; A. filiformis 49,8;
Brissopsis lyrifera 4; Turritella communis 7,3. Nucula sulcata sowie die meisten der
unter a genannten Polychaeten sind vorhanden. aber in anderen Mengen, an_ Stellen
mit hiirterem Boden treten Nephthys incisa und Terebellides stroemi auf. — ¢) B. -c h.
+ Rhodine (B.-ch + R.). Tiefe 23—47 m. Salzgeh. 27,7—34,7/00. Artenzah] 83.
Konstante Arten mit Individuenzahl pro 0.3 m®: Stylarioides glauca 2.5; Rhodine
loveni 14,9; Amphiura chiajei 3,9. Hiufig sind Goniada maculata, Glycera alba, Prio-
nospio steenstrupi, Nephthys incisa, Lumbrinereis fragilis, Nucula sulcata. In diesem
Gebiet kommt Pachycerianthus multiplicatus und Stichopus tremulus vor.

5, Echinocardium-filiformis-Assoziation (E.fil.). Auch
diese Assoziation ist mit der von PErErsEN spiter Amphiura-filiformis genannten Asso-
ziation identisch. Hier seien daher nur die drei von MoraNDER aufgestellien Sub-
assoziationen mit ihren konstanten Arten unter Hinzufiigung der Individuenmenge pro
0,3 m? angefiihrt:

a) E.-f. + Pectinaria (E.-fil. + P.). Tiefe 21—27 m. Salzgeh. 27,4 bis
33,2°/o. Boden: Schlamm mit Sand gemischt. Artenzahl 56. Konstante Arten:
Stylarioides glauca 1; Pectinaria auricoma 5.4; Turritella communis 6,4; Amphiura
filiformis 198,6; Echinocardium cordatum 1,6. — b) E.-f. + Turritella (E.fi

T.). Tiefe 23—50 m. Boden: ziemlich stark sandgemischter Schlamm. Salzgeh.
31,4—33,6%/00. Artenzahl 71. Konstante Arten: Amphiura filiformis 39,1; Turritella
communis 7,3, — ¢) E.-fil. + Ophiura (E.fil. 4 0.). Tiefe 18—33 m. Salz-
gehalt 30,9—33,2°/00. Boden verschiedenartiger Schlamm. Artenzahl 71. Konstante
Arten: Goniada maculata 1,1; Lumbriconereis fragilis 4,3; Glycera alba 1,3; Amphiura
filiformis 120,7; Ophiura texturata 1,3. Durch das z. T. hiufige Vorkommen von
Corbula gibba, Venus gallina, V. ovata, Diastylis rathkei Uberleitung zur néchsten
Assoziation.

6. Nephthys-nitida-Assoziation (N. nit.). Tiefe 12—18 (20) m.
Boden: festerer Schlamm mit Beimengung von Sand. Aufler den namengebenden Arten
Nephthys incisa und Nucula nitida sind wichtig: Rhodine gracilior, Diastylis rathkei,
Ophiura texturata, Turritella communis, Venus gallina. Diese Assoziation scheint
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fiir Fjorde charakteristisch zu sein. Zwei Subassoziationen. a) N. nit. + Turri-
tella (N. nit. 4+ T.). Tiefe 16—17 m. Boden: sandhaltiger Schlick mit gréberem
Material untermischt. Artenzahl 38. Konstante Arten mit Individuenzahl pro 0,3 m?:
Stylarioides glauca 6,7; Pholoé minuta 1; Nephthys incisa 3; Goniada maculata 3,3;
Nucula nitida 16,2; Venus gallina 2,3; Corbula gibba 5,7; Philine aperia 7; Turritelia
communis 7,6; Echinocardium cordatum 1,7; Amphiura filiformis 43,7. (Sehr grofle
Arctica islandica vorhanden.) — b) N. nit. + Ophiura (N. nit. 4+ 0.). Tiefe
12—18 m. Boden: fester, grauer, sanduntermischter Schlick. Salzgeh. 26,7—32,65° o0
Artenzahl 43. Konstante Arten mit Individuenzahl pro 0,3 m?: Terebellides stroemi
6,3; Rhodine gracilior 3,9; Nephthys incisa 25,3; Nucula nitida 15,8; Diastylis rathkei
3,1; Ophiura texturata 2,1. Hiufig sind ferner Amphiura filiformis, Philine aperta,
Corbula gibba, Turritella communis, Syndosmya nitida.
7. Scoloplos-cordatum-Assoziation (vergl. S. 84).

In umfangreicher Weise hat das gleiche Gebiet (Gullmarfjord)
neuerdings LINDROTH 1935 bearbeitet und dabei die Einteilungen
MOLANDERs kritisiert (vgl. S. 32). Da seine tabellarische Zusam-
menstellung fiir die ganze Frage der Assoziationsgliederung wichtig ist,
sei sie hier wiedergegeben (Fig. 9).

Im Nordseeraum treten im eigentlichen Meeresgebiet Weichboden
zuriick, sie bilden sich vorwiegend in Rinnen, Mulden und z. T. in
FluBmiindungsgebieten. Es ist allerdings moglich, daBl bei der biolo-
gischen Abgrenzung der Weichbdden, wie sie hier vorgeschlagen wurde
(S. 118), weitere Gebiete den Weichboden zuzuzédhlen sind, z. B. der
feine graue Sand mit Schlick®, von dem HAGMEIER 1924 berichtet,
und der sich diagonal vom Nordwesten Helgolands durch die Deutsche
Bucht zieht.

Fiir ein solches Rinnengebiet in der Nordsee, die bis 60 m tiefe Helgolinder
Rinne, hat H. Caspers neuerdings (1938) eine besondere Nucula-nucleus-
Gemeinschaft beschricbhen (Fig. 48). Der Boden ist hier allerdings kein
reiner Weichboden, sondern ein mit Schillstiicken reich durchsetzter Schlick, der zn-
dem eine ziemlich hohe Sandkomponente aufweist. Als Leitformen gibt CAspErs an:
1. Ordnung: Nuculae nucleus; 2. Ordnung: Venus (Chione) ovata, Cardium fasciatum,
Lepidopleurus asellus (()gehﬁrt zur Epifauna), Gibbula tumida, Scala clathrus und
Portunus pusillus; 3. Ordnung: Echinocyamus pusillus, Ophiura albida. Nach den
Angaben CAspERs iiber die ,,reichie Nucula-nucleus-Siedlung in der Mitte der Rinne'
treten folgende Arten quantitativ (nach Individuenzahl pro 1 m? nach 10 Féngen zu
0,1 m?) hervor: Nucula nucleus 315 (100—520), auf ihren Schalen als Epizoon der
Hydroidpolyp Perigonimus repens mit 118 Stécken (0—220), Echinocyamus pu-
sillus 264 (20—520), Ophiura albida 124 (0—230), Scalibregma inflatum 104 (0 bis
380), in weitem Abstand folgen Amphiura filiformis 22 (0—80), Cerianthus lloydii
18 (0—70), Venus (Chione) ovata 16 (0—30), Lumbriconereis impatiens 13 (0—30,
Glycera alba 11 (0—30) u. a. GewichtsmiBig steht Nucula nucleus %anz im Vorder-
grund mit 94 g, es folgt Kchinocyamus pusillus mit 12 g, Ophiura albida mit 5,5 g,
Cerianthus lloydii mit 4,6 g, Venus (Chione) ovata mit 3,6 g auf 1 m?* (insgesamt
144,9 g). In den 10 charakteristischen Fiingen waren verhanden: stets Nucula nucleus,
Echinocyamus pusillus; an 9 Stationen: Ophiura albida, Perigonimus repens; an 3:
Venus (Chione) ovata, Glycera alba, Scalibregma inflatum; an 7: Cerianthus lloydii,
Lumbriconereis impatiens. Die Zahl spezifischer Arten scheint gering zu sein, meist
wird das Gebiet von euryoeken, auch in anderen Coenosen auftretenden Arten be-
siedelt. Auffallend ist der Reichtum an Polychaeten (auBer den genannten Arten
noch Gattyana cirrosa, Harmothoé impar, Pholoé¢ minuta, Nereis longissima, Nephthys
caeca, N. hombergi, Ephesia gracilis, Chaetozone setosa, Stylarioides plumosa, Ammo-
trypane aulogaster, Notomastus latericeus, Owenia fusiformis, Pectinaria auricoma,
Ampharete grubei, Terebellides stroemi) und Decapoden (Crangon allmani, Upogebia
deltaura, Calianassa subterranea, C. helgolandica, Porcellana longicornis, Eupagurus
bernhardus, Portunus pusillus, Ebalia cranchi); auffallend artenarm sind hier die
Amphipoden (vereinzelt Ampelisca) und Muscheln (nur Nucula nucleus und Venus
ovata). Weitere Untersuchungen miissen zeigen, ob sich die gleiche Besiedlung in
anderen Rinnen wiederfindet.

HAGMEIER 1924, der die Gebiete der Deutschen Bucht untersucht
hat, findet in diesem Gebiet entsprechend seiner geringen Tiefenaus-
dehnung nur zwei der Weichbodenassoziationen, die - Abra-alba-Assoz.
(hier Scrobicularia-alba-Gemeinschaft genannt) wund die Amphiura-
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filiformis- (Echinocardium-filiformis-) Gemeinschaft. Die Abra-Coenose
besiedelt hier stark schlickhaltige Sande vorwiegend im Gebiet von der
Elbemiindung bis Helgoland. Fiir diese ergibt sich auf Grund der Zu-
sammenstellung von 7 Stationen folgendes Bild (Arten mit Individuen-
zahl pro m2): Muscheln: Syndosmya alba 29; Corbula gibba 12,8; Nu-
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Fig. 48. Reiche Nucula-nucleus-Siedlung. Tierbestand auf 0.1 m?.
Helgolinder Rinne, Mitte; Tiefe 60 m. — Mollusken: Nucula nucleus, 52 Exempl.;

Venus (Chione) ovata, 2 Ex.; Gibbula tumida, 2 Ex.; Lunalia nitida, 1 Ex.; Lepido-
pleurus asellus, 1 Ex.; Polychaeten: Scalibregma inflatum, 30 Ex.; Chaetozone setosa,
3 Ex.; Pholoé minuta, 2 Ex.; Ephesia gracilis, 2 Ex.; Harmotho¢ impar, 1 Ex.;
Nephthys hombergi, 1 Ex.; Glycera alba, 1 Ex.; Stylarioides plumosa, 1 Ex.;
Owenia fusiformis, 1 Ex.; Ampharete grubei, 1 Ex.; Nemertinen: Cerebratulus fuscus,
1 Ex.; Krebse: Calianassa subterranea, 1 Ex.; Bupagurus bernhardus, 1 Ex.;
Ampelisca brevicornis, 1 Ex.; Balanus crenatus (Epifauna), 3 Ex.; Echinodermen:
Echinocyamus pusillus, 35 Ex.; Amphiura filiformis, 8 Ex.; Ophiura albida, 5 Ex.;
Psammechinus miliaris, 1 Ex.; Tunicata: Dendrodoa grossularia, 3 Ex.; Cnidarier:
Cerianthus lloydii, 1 Ex.; Alcyonium digitatum (Epifauna), 1 Ex.; Perigonimus
repens (Epifauna), 22 Ex. — Nach Casprrs 1938.

cula nitida 505,7; Tellina fabula 5,7; Tellimya ferruginosa 1,4; Macoma
baltica juv. 2,8; Mactra stultorum 0,7; Cultellus pellucidus 0,7; Thya-
sira flexuosa juv. 0,7; Petricola pholadiformis 1/4; Schnecken: Hydro-
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bia ulvae 0,7; Polychaeten: Scoloplos armiger 5,7; Nephthys spec. 34,2;
Pectinaria koreni 2.8; Scalibregma inflatum 20; Aphrodite aculeata 0,7;
Nereis virens 0,7; Maldaniden 20: verschiedene kleine Polychaeten 5,7;
Krebse: Bathyporeia pelagica 1,4; Echinodermen: Echinocardium cor-
datum 1,4; Ophiura texturata 17.8; 0. albida 32,8; Ophiuriden juv. 13,5;

Fig. 49. Amphiura-filiformis-Siedlung. Helgolinder Rinne, Siidostabhang, Tiefe 47.5 m.
Tierbestand auf 0.1 m2, — Echinodermen: Amphiura filiformis, 80 Ex.; Ophiura albida,
13 Ex.; Hchinocardium cordatum, 2 Ex.; Echinocyamus pusillus, 1 Ex.; Mollusken:
Cultellus %ellucidus, 4 Ex.; Corbula gibba, 8 Ex.; Montacuta bidentata, 3 Lx.; Lunatia
nitida, 3 Ex.; Oylichna cylindracea, 2 Ex.; Turritella communis, 1 Ex.; Polychaeten:
Scalibregma inflatum, 150 Ex.; Pectinaria koreni, 45 Ex.; Ammoirypane aulogaster,
7 Ex.; Notomastus latericeus, 3 Ex.; Pectinaria auricoma, 2 Ex.; Glycera alba, 1 Ex.;
Owenia fusiformis, 1 Ex.; Krebse: Diastylis rathkei, 4 Ex.; Tentakulaten: Phoronis
miilleri, 21 Ex.; Hydroiden: Laomedea gelatinosa, 4 Ex.; Sertularia cupressiva, 1 Ex.
Nach Caspers 1938,

Amphiura filiformis Bruchstiick. Die Amphiura-filiformis-Coenose be-
siedelt den ganzen tieferen Teil der Deutschen Bucht (etwa von 30 m),
soweit er mit feinem Sand und Schlick bedeckt ist. HAGMEIER fand
allerdings nur selten typische Stationen (mit Turritella communis).
Zu den Leitformen gehort wahrscheinlich auch Cylichna cylindracea
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und Ophelina acuminata. Meist war die A.-filiformis-Coenose mit Ele-
menten der Venus-Gemeinschaft gemischt (vgl. S. 82) oder mit sol-
chen der Abra-Coenose. Fiir dieses letztgenannte Mischgebiet (A. fil.
+ Abra) gibt HAGMEIER folgende Zusammenstellung (aus 5 Statio-
nen, mit Angabe der Individuenzahlen pro m?): Muscheln: Syndosmya
nitida? 8; Thyasira flexuosa 2; Corbula gibba 88; Syndosmya alba juv.
6; Montacuta bidentata 156; Nucula nitida 29, Cultellus pellucidus juv.
1; Venus gallina juv. 9; Thracia papyracea 1; Cardium echinatum
juv. 1; Arctica islandica juv. 2; Mactra spec. juv. 2; Schnecken: Cy-
lichna cylindracea 17; Natica alderi 3; Wiirmer: Nephthys spec. 24:
Scalibregna inflatum 593; Ophelina acuminata 10; Pectinaria auri-
coma 44; P. korewni 8; Owenia fusiformis 12; verschiedene kleine Poly-
chaeten 50; Cerebratulus spec. 1; Krebse: Crangon allmanni juv. 1;
Gastrosaccus spinifer 1; Cumaceen (Diastylis rathkei, D. laevis, Eudo-
rella truncatula) 34; Amphipoden (Harpinia antennaria, Ampelisca
brevicornis, Orchomenella nana, Paratylus swammerdami) 13; Echino-
dermen: Echinocardium cordatum 15; Amphiura filiformis 583:
Ophiura albida 46; Cucumaria pentactes 1.

Aus dem Gebiet der Doggerbank hat DAVIS 1925 ausfiihrliche
Untersuchungen veroffentlicht, die zwar vorwiegend Sandboden betref-
fen; die Boden I und IT oder I—III sind jedoch bereits zu den Weich-
béden zu rechnen. Die Befunde von DAVIS wurden bereits S. 79 auf-
gefiihrt. Hier finden sich zwar zahlreiche Tierformen, die auch ande-
ren -Gebieten in sandgemischten Schlickboden flacherer Meeresgebiete
auftreten, aber ihre Verteilung ermoglicht nicht eine Einordnung in
die PETERSENschen Assoziationen. Eine muddige Stelle enthielt z. B.
in groBen Mengen nebeneinander Syndosmya alba, Echinocardium
flavescens und Amphiura filiformis, drei Arten, die bei PETERSEN
in drei verschiedenen Assoziationen gruppiert sind. .Class A in Soil I
(vgl. S. 79) is a general mixture of PETERSENs Brissopsis and
Echinocardium filiformis communities, while B the class in Soils II
and IIT taken together are on the whole near his Venus and Deep.
Venus communities. On the other hand Venus gallina (,.Venus“-com-
munity), Syndosmya prismatica (,,Deep-Venus®) and Amphiura
chiajei (,,Brissopsis®) are all class C animals and are found in Soils I,
IT and III. In other words they are associated closely together® etc.

Aich STEPHEN 1934, der die nordliche Nordsee untersucht hat,
ordnet seine Befunde trotz im wesentlichen gleicher Arten nicht in
die Assoziationen PETERSENs ein. Er teilt das Gebiet in Zonen. Der
Weichboden der ,,Coastal-Zone*“ (zirka 4—40m Tiefe in der nord-
lichen Nordsee, bis 60 m in der siidlichen) enthélt Syndosmya alba und
S. nitida als dominante Arten. Die tiefenwirts folgende ,,Offshore-Zone*
enthilt zwar zahlreiche Muscheln, ohne dal aber eine Art markant
hervortritt. Die am meisten charakteristische Molluskenart ist Denta- -
lium entalis. Hier erreichen die Echinodermen ihre Maximalzahlen,
die hiaufigsten Arten sind Ophiura affinis, Amphiura chiajei, A. fili-
formis und Echinocardium flavescens. Das nordostliche tiefere Gebiet
der Nordsee ist charakterisiert durch das Massenvorkommen der
Muschel Thyasira flexuosa (die auch in mehreren Coenosen bhei PE-

Grimpe & Wagler, Tierwelt der Nord- und Ostsee ¥a-10
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TERSEN und MOLANDER aufgefiilhrt wird) und von Foraminiferen
(Thyasira- -+ Foraminifera-Zone).

Noch viel stirker abweichend von der fiir Kattegatt und Skagerak
aufgestellten Coenoseneinteilung ist das Gebiet der Ostsee. Schon die
Beltsee bietet durch ihre unregelmaflige Bodengestalt, mit ihren Rinnen,
die teils einen intensiven Durchstrom verschieden salzigen Wassers er-
halten, teils ein zeitweise stagnierendes Tiefenwasser mit starkem Os-
Schwund aufweisen, auch fiir Weichboden eine enorme Vielgestaltig-
keit, die erst z. T. erfalit worden ist. Die Komplikation besteht aber
nicht nur in der Vielgestatigkeit der Weichbdéden und ihrer Biotop-
bedingungen, sondern auch in der Tatsache, dal sich im Ostseegebiet
verschiedene Kiistentierarten in tiefere Regionen ausbreiten, z. T. unter
Biotopwechsel.

Fiir das Gebiet der Kieler Bucht stellt Remane 1933 zwei Coenosen des Weich-
bodens auf. 1. Corbula-Coenose, auf grauem bis gelbgrauem, oft sandunter-
mischtem Boden (Gyttja) in geringeren Tiefen 6—15 (20) m. Charakteristisch sind
die Muschel Corbula gibba und die Polychaeten Pectinaria koreni und Sphaerodorum
balticum, die Schnecke Nassarius reticulatus, der Amphipode Pariambus typicus und
an selteneren Tieren Culfellus pellucidus, Philine aperta, Procarinina remanei, ferner
der Ostrakode Eucythere undulata und das Turbellar Ethmorhynchus. Nicht selten,
aber auch in den benachbarten Feinsandregionen vorkommend, sind der Copepode
Huntemannia jadensis, Ostrakoden der Gattung Leptocythere, Hydrobia wlvae und
lokal die Cumacee Eudorellopsis deformis und die Tanaide Leptochelia danica. Mit
der Fauna des anschlieBenden dunklen Mudds gemeinsam sind Ophiura albida, Scrobi-
cularia plana, Syndosmya alba, Arctica islandica, Terebellides stroemi (sehr hiiufig),
Euchone papillosa, Nephthys spec., Harmothoé sarsi (hiufig), Cardium fasciatum,
Montacuta bidentata (in der Corbula-Coenose sehr hiiufig). Weiter wiiren zu nennen
die Assel Pleurogoni rubicundum, die Polychaeten Bgteane longa, Exzogone gemmi-
fera, ¥abricia sabella, Scoloplos armiger, Polydora quadrilobata u. a. Dominkerend
tritt streckenweise Macoma baltica, Diastylis rathkei und Acera bullata auf. In Re-
gionen, in denen abgestorbene Zosterateile aufgelagert sind, treten, abgesehen von
euryoeken Arten Gammarus locusta, Lineus ruber) und Phytalbewohnern (Idothea
baltica), die Amphipoden Microdeutopus gryllotalpa und Pontoporeia femorata hervor.
Diese Corbula-Coenose zeigt sowohl Ahnlichkeiten mit der Amphiura-filiformis- als
auch mit der Abra-Coenose Prrersens, auch mit der Nephthys-nitida-Assoziation
MOLANDERS.

2. Laophonte-horrida-Coenose. Die tieferen Mulden, die mit einem
dunkleren, mehr mudd-artigen Schlamm bedeckt sind, zeigen eine artenéirmere Makro-
fauna; hiiufig sind zwar noch Arctica islandica, Terebellides stroemi, Harmothoe sarsi,
Nephthys u. a.; auch Macoma calcarea und Astarte-Arten konnen in grofler Zahl anf-
treten. Als Charakterart kann vielleicht die Schnecke Onoba striata angesprochen
werden. Reich entwickelt ist jedoch die Mikrofauna, vor allem Copepoden (Laophonte
horrida, Arthropsyllus serratus, Amphiascus typhlops, Longipedia minor u. a. Ostra-
coden (Cytheridea, Cythereis, Kyphocythere, Paracyprideis, Cytheropteron, Macro-
cythere) und sandschalige Foraminiferen (Rheophaz, Verneuilina u. a.; vgl. RauMs-
LEr 1935, 1937). Auch Kinorhynchen fehlen nicht. Diese Gebiete sind, wie es offen-
bar bei allen Weichboden-Coenosen der Fall ist, durch ein breites Ubergangsgebiet mit
dem vorigen verbunden. Sehr artenarm sind die weichen, HoS-haltigen Muddbéden
der tiefen Rinnen. Die Mikrofauna tritt stark zuriick (am héufigsten bleiben Nema-
toden), die Makrofauna ist im wesentlichen durch Macoma baltica, M. calcarea, Hali-
cryptus spinulosus, Priapulus caudatus, Harmothoe sarsi, Scoloplos armiger, Capitella
capitata, Peloscolex benedeni und z. T. durch Diastylis rathkei und Tendipediden-
larven vertreten. Es handelt sich hier um die Arten, die gegen Sauerstoffmangel stark
widerstandsfihig sind. In Gegenden, in denen stiirkere Ablagerung organischer Reste
mit zeitweise starkem Sauerstoffschwund zusammentrifft, bildet sich die Beggiatoa-
Schicht, ein weiller Uberzug, als Zeichen der Vernichtung fast allen tierischen Lebens
mit Ausnahme einiger Nematoden und Ciliaten (tote oder ansteckende Griinde der
. Fischer, vgl. KriUlGER).

Im eiéentlichen Ostseebecken, das ja Tiefen von iiber 400 m er-
reicht, sind wie im Skagerrak, grofe Weichboden-Tiefengebiete vorhan-
den. Man sollte demnach eine #dhnliche reiche biocoenotische Tiefen-
gliederung in der Ostsee erwarten. Das ist aber keineswegs der Fall,
im Gegenteil, wir kennen bhisher keine einzige Tierart der Ostsee, die
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auch nur im bescheidenen Mafle als Tiefenform angesprochen werden
konnte, alle hier vorkommenden Arten besiedeln auch in groBier Zahl
Flachgebiete. Inwieweit die neuen, von FRIEDRICH 1939 -beschriebe-
nen Nemertinen des Ostseebeckens hiervon eine Ausnahme machen,
kann erst weitere Forschung zeigen. Die Griinde fiir diese an das
Schwarze Meer erinnernden Verhéaltnisse sind offensichtlich. Von dem
Tiefengebiete des Skagerraks und Kattegats sind die Tiefengebiete durch
eine fiir stenotherme Tiefenformen kaum iiberschreitbare flache Senke
in der Beltsee getrennt. Zudem ist die Ostsee Brackwassergebiet (vgl.
S. 5), und die kesselartigen Tiefengebiete zeigen starke Sauerstoff-
armut. Noch zwei weitere Eigenarten charakterisieren das Ostsee-
gebiet: 1. Die starken Gegensitze, die sonst Verschiedenheiten des Boden-
grundes in ihrer Besiedlung zeigen, verschwinden im Ostseegebiet
mehr und mehr, wenigstens in der Makrofauna, so dall schlieflich die
gleichen Arten auf den verschiedenartigsten Boden vorkommen. 2. Ele-
mente der Macoma-baltica-Coenose, die in der Nordsee durchaus auf
die eulitoralen Weichbodengebiete beschriankt sind, dringen in der Ost-
see weit in die Tiefengebiete vor, so Macoma baltica und Scoloplos
armiger bis iiber 100 m, Hydrobia bis zirka 75 m, Corophium volutator,
Pygospio elegans, Cardium edule und Mya arenaria bis zirka 50 m,
alle Arten dringen dabei in echte Weichbéden vor, am wenigsten die
drei letztgenannten Arten. Diese Tatsache hat PETERSEN veranlaBt,
das gesamte Ostseegebiet der Macoma-baltica-Coenose zuzuteilen. Ganz
abgesehen von den besonderen Verhaltnissen im Sand wird durch eine
solche Einordnung die Besonderheit der Ostsee vollkommen verdeckt.
Das Charakteristische fiir die Weichboden der Ostsee sind nicht die
oben genannten euryoeken Arten, sondern eine Reihe anderer Arten:
Macoma calcarea, Astarte borealis, Halicryptus spinulosus, Priapulus
caudatus, Pontoporeia femorata, P. affinis, Mesidotea entonom, Har-
mothoe sarsi, sowie Nemertinen (neuerdings wurden von diesen Regio-
nen beschrieben Amphiporella baltica, Amphiporus hagmeieri, A. kor-
schelti, A. cephalonephridialis, Proneurotes baltica FRIEDRICH 1939.
AuBlerdem treten vorwiegend in den westlichen Gebieten noch hinzu
Diastylis rathkei, Terebellides stroemi, Aricidea suecica und gelegent-
lich Rhodine-Arten. Das Vorkommensgebiet aller dieser Arten deckt
sich keineswegs vollkommen, besonders verschieden erweist sich der
westliche + siidliche Bezirk von dem nordlichen. Das erstere Gebiet
wird jetzt allgemein als Macoma-calcarea-Coenose bezeich-
net. Sie ist besonders dadurch interessant, dall sie als charakteristische
Flachwassergemeinschaft in den arktischen Gewidssern auftritt (hier
charakterisiert durch Macoma calcarea, Astarte borealis, A. montagui, A.
elliptica, Ophiocten sericeum, Myriotrochus rinki, Philomedes globosus,
Nephthys ciliata u. a.) (Fig. 50). Sie tritt auch im Innern der norwegi-
schen Fjorde auf und wére also eine ganze arktische Reliktcoenose in der
Ostsee (vgl. SPARCK 1936 a). Allerdings ist sie hier nur bruchstiick-
weise erhalten. Die grofite Artenzahl und Funddichte ist sogar nicht
in der eigentlichen Ostsee, sondern in der Beltsee vorhanden, da hier
M. calcarea, A. borealis, A. elliptica, Nephthys ciliata in flachen

Weichbioden verbreitet sind. Sie erscheinen z. B. regelmiBig in den

I a ' 10*
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von PETERSEN der Abra-Coenose zugeteilten Gebieten des GroBlen
Belt und des Sunds und hier in groBer Individuendichte z. B. Macoma
calcarea bis 82 (juv. sogar bis 184) auf 1 m® Astarte-Arten sogar bis
573 auf 1 m® (vgl. S. 140). Demgegeniiber ist die Coenose im eigent-
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Fig. 50. Die Astarte-borealis-Terebellides-stroemi-Zone der arktischen Macoma-calca-

rea-Coenose. Besiedlung auf 0.25 m2 Nordwest-Gronland, 14 m Tiefe, Weichboden.

Muscheln: 1 Macoma calcarea, 4 Ex.; 2 Astarte (Nicania) banksi, 4 Ex.; 3 Astarte

borealis, 2 Ex.; 4 Mya truncata, 7 Ex.; 5 Thyasira flexuosa, 1 Ex.; Anneliden:

6 Terebellides stroemi, 23 Ex.; 7 Maldanidae, 1 Ex.; 8 Harmothoé imbricata, 3 Ex.;

9 Priapulus caudatus, 1 Ex.; 10 Myriotrochus rinki, 3 Ex.; 11 Amphipoden, 15 Ex.
Nach Cn. Vise 1939.

lichen Ostseegebiet noch starker verarmt. Astarte borealis bevorzugt
mehr tonigen Boden und erreicht z. B. im Bornholmbecken auf einer
Station in 69—76 m Tiefe eine Dichte von 237 Tieren auf 1 m?, Macoma
calcarea besiedelt im Siidbecken der Ostsee mehr die nordlichen Be-
zirke, sie erreicht auf einer Station im Bornholmbecken (Mudd, Tiefe
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94—96 m) 160 Individuen auf 1 m*® (HAGMEIER 1930 a). Nach Nord-
osten und Norden wandelt sich die Weichboden-Coenose der Ostsee
durch Artenabnahme (es verschwindet bald Astarte, Nephthys,
Aricidea, Macoma calcarea, Diastylis, wahrend Terebellides, Halicryp-

Fig. 51. Chiridothea-sabini-Coenose, eine arktische Krebs-Gemeinschaft zum Vergleich
mit dhnlichen Ostsee-Coenosen. Besiedlung auf 0.25 m2? Nordwest-Gronland, 23 m
Tiefe, Boden: sandiger Lehm. — Krebse: 1 Mesidotea (Chiridothea) sabini, 5 Ex.;
2 Diastylis rathkei, 52 Ex.; 3 Amphipodae, 11 Ex.; Stachelhiiuter: 4 Ophiura sarsi,
2 Ex.; Polychaeten: 5 Pectinaria granulata, 4 Ex.; 6 Myriotrochus rinki, 1 Ex.;
Muscheln: 7 Thyasira flexuosa, 1 Ex.; 8 Astarte (Nicania) banksi, 6 Ex.; 9 Mya
truncata, 8 Ex.; 10 Cardium groenlandicum, 2 Ex. — Nach CH. Visg 1939.

tus und Harmothoe sarsi weiter nach Norden reichen. In immer stei-
gendem Mafe treten aber Ponfoporeia-Arten und Mesidotea entomon
hervor, die im Norden vollkommen das Bild beherrschen, so daf
HESSLE (1923, 1924) hier von einer Mesidotea-Pontopo-
reia-Assoziation spricht. Zuerst erscheint Pontoporeia femo-
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rata, die ja bereits in der Beltsee vorhanden ist, sie ist in der siid-
lichen Ostsee verbreitet und erreicht in tieferen Gebieten hohe Indivi-
dualdichte (Station in der Danziger Bucht in 75 m Tiefe 476 Tiere auf

Fig. 52. Dichte Pontoporeia-Siedlung. Besiedlung auf 1.8 qdm (7604 Tiere auf 1 m?).
Tvarminne (Finland). Tiefe 35—36 m, Boden: schwiirzliche Syttja. — 1 Pontoporeia
affinis, 127 Ex.; 2 Macoma baltica, 6 Ex.; 3 Harmothoé¢ sarsi, 3 Ex.; 4 Halicryptus
spinulosus, 1 Ex. Als Nebenformen waren vorhanden: Prostoma obscurum, Ponto-
poreia femorata, Mesidotea entomon. — Nach SEGERSTRALE 1933, umgezeichnet.

1 m? MULICKI 1938), spiter nimmt Mesidotea an Hiufigkeit zu, und
schlieBlich Pontoporeia affinis, die Individuendichten von iiber 7000
pro 1m? erreichen kann. In der nordlichen Ostsee beherrschen diese
beiden Arten neben Macoma baltica vollkommen das Bild. (Uber die
Flachgebiete vgl. S. 152.) Auch diese Pontoporeia-Mesidotea-Coenose
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besteht vorwiegend aus arktischen Relikten; sie bildet die reliktire

Krebsgemeinschaft.
SEGERSTRALE (1933) hat die Bodentierwelt der siidfinnlindischen

Fig. 53. Weichbodenbesiedlung in der nérdl. Ostsee (Tviirminne). Tiefe: 9—10 m,
Boden: tiefgraue Gyttja. Besiedlung auf 1.8 qdm (1706 Tiere auf 1 m*).
1 Mesidotea entomon, 1 Ex.; 2 Pontoporeia affinis, 10 Ex.; 3 Gammarus locusta, 2 ExX.;
4 Asellus aquaticus, 2 Ex.; 5 Macoma ballica, 2 Ex.; 6 Mytilus edulis, 2 Ex.; 7 Chiro-
nomiden-Larven, 7 Ex.; 8 Tubifex tubifex, 4 Ex. An Nebenformen waren vorhanden:
Theodoxus (Neritina) fluviatilis, Corophium volutator, Jaera albifrons.
Nach SeeErsTRALE 1933, umgezeichnet.

Kiistengewisser quantitativ genauer untersucht. Er fand hier in den
seichten Buchten eine Macoma-Chironomiden-Corophium- bzw. Ponto-
poreia-Gemeinschaft; mit zunehmender Tiefe geht diese sukzessiv in eine
Macoma-, Macoma-Pontoporeia- und Pontoporeia-Gemeinschaft iiber
(Fig. 52, 53).
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Die Besiedlungsverhiltnisse gehen aus folgenden Zusammenstellungen hervor:

1. Tiefengyttija. Tiefe 31—37 m. 5 Stationen, untersuchte Bodenfliche 0,12 bis
1,76 m% Mengenmilig traten hervor (mit Angabe der durchschnittlichen Individuen-
zahl und Schwankungsbreite pro 1 m?®): Ponloporeia affinis 3653 (1538—7006); Ma-
coma baltica 372,4 (154—641); Harmotho¢ sarsi 74,8 (32—145), Halicryptus spinulosus
54 (34—64); Mesidotea entomon 5,6 (0—14); Prostoma obscurum 4,8 (0—13). Gesamt-
individuenzahl der einzelnen Stationen 1778—7604 pro 1 m?, Gewicht der Biomasse
41,96—147,18 g pro 1 m? davon Macoma 77% (mit Schale). — Von den 5 Stationen
waren vorhanden an 5: Harmothoe sarsi, Halicryptus spinulosus, Ponloporeia affinis,
Macoma baltica; an 4: Mesidotea entomon; an 3: Prostoma obscurum.

2. Graue Gyttja in 16—29 m Tiefe. 10 Stationen, untersuchte Bodenfliche 0,12 bis
1,76 m? Individuenzahl und Schwankungsbreite pro 1 m?: Macoma baltica 664,9
(0—1407) ; Pontoporeia affinis 139,5 (0—777); Halicryptus spinulosus 29,2 (0—56);
Harmothoé¢ sarsi 8,8 (0—26); Tubifex tubifex 8.3 (0—15); Mesidotea entomon 1,5
(0—9); Chironomiden-Larven 1,3 (0—10); Theodozus (Neritina) fluviatilis 1 (0—10);
Prostoma obscurum 0,7 (0—4); Corophium volutator 0,5 (1—4). — Gesamtindividuen-
zahl pro 1 m? 254—1483; Gewicht der Biomasse 66,58—161.03 g pro 1 m® — Von den
10 Stationen waren vorhanden an 10: Pontoporeia affinis, Macoma ballica; an 9:
H%tifcryptus spinulosus; an 7: Harmotho# sarsi; an 4: Mesidolea entomon, Tubifex
tubifex.

3. Graue Gyttja bis Sand in 1—10 m Tiefe. 6 Stationen, untersuchte Bodenfliche
0,12—1,99 m2  Durchschnittliche Individuenzahl und Schwankungsbreite pro 1 m?2:
Macoma baltica 1007,1 (573—1795) ; Corophium volutator 548 (0—2433); Chironomiden-
Larven 306 (0—942); Pontoporeia affinis 73,3 (0—327); Gammarus 53,7 (0—124);
Tubifex tubifex 34,7 (14—67); Hydrobia 34,2 (0—120); der Kifer Macroplea mutica
(eigentlich dem Phytal angehorend) 23 (0—137); Cardium edule 19,3 (0—53); Nereis
diversicolor 14,1 (0—44); Prostoma obscurum 8 (0—34); Neritina fluviatilis 5,8 (0 bis
26); Mesidotea entomon 4 (0—9): Trichopteren-Larven 4,7 (0—16) und in geringerer
Zahl Bithynia tentaculata, Asellus aquaticus, Ephemeriden-Larven, Sialis lutaria,
Limnaea ovata, Mya arenaria. — Gesamtindividuenzahl pro 1 m? 996—4676; Gewicht
der Biomasse 60,29—205,89 g. — Von den 6 Stationen waren vorhanden an 6: Ma-
coma baltica, Tubifex tubifex; an 5: Cardium edule, Neritina fluviatilis, Pontoporeia
affinis, Corophium volutator, Mesidotea entomon, Chironomiden-Larven; an 4: Prosto-
ma obscurum, Gammarus.

Folgende Maximaldichten (Indiv. pro 1 m®) wurden im Gebiet erreicht: Ponlo-
poreia affinis 7006; Corophium wvolutator 2433; Chironomiden 1662; Macoma baltica
1407; Tubifex tubifex 217; Harmothoé sarsi 145; Pontoporeia femorata 128; Gammarus
110; Asellus 93; Halicryptus spinulosus T5; Nercis diversicolor 44; Mesidotea ento-
mon 44

Uber die Mikrofauna der tieferen Weichbodengebiete der Ostsee ist
wenig bekannt. Die ,tiefen Locher” der Ostsee enthalten offenbar keine
Fauna (Makrofauna) in ihren grofiten Tiefen. Der letzte Vorposten ist
nach HAGMEIER 1926 im HaS-reichen Mudd Scoloplos armiger, auf ton-
reicheren Boden Pontoporeia femorata und Terebellides stroemii.

Die in flachen Buchten und Haffen, z. T. an Flulbmiindungen
liegenden Weichboden der Ostsee enthalten eine ganz andere Gemein-
schaft. Man konnte sie vielleicht Cyprideis-litoralis-Mana-
vunkia-Coenose nennen. Im Gegensatz zu den vorigen Weichboden-
gemeinschaften, die im Gebiet auf die Ostsee beschrankt 'sind (ab-
gesehen von bruchstiickweisen Vorkommnissen in norwegischen Fjor-
den), findet sich diese iiberall, wo in geringen Tiefen hrackige Weich-
boden entwickelt sind. Auch in dieses Gebiet dringen Elemente der
Macoma-baltica-Coenose ein, am meisten Hydrobia ulvae, Nereis diver-
sicolor, Corophium wvolutator, Cardium edule, weniger Scrobicularia
plana, Mya arenaria und Macoma baltica, sowohl an Arten- wie an
Individuenzahl treten aber ganz andere charakteristische Arten her-
vor. Bei weiterer Fassung der Coenose besiedelt sie sowohl stark san-
dige detritusreiche Boden als auch sapropelartige H,S-reiche Schlamm-
gebiete, allerdings nicht in identischem Artenbestand. Die Oberfliche
ist oft von groberen vegetabilischen Resten bedeckt. Als Charakter-
formen konnen angefiihrt werden: die Assel Cyathura carinata, die
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Polychaeten Alcmaria romijni, Streblospio strubsoli, Manayunkia
aestuarina, die Schnecken Hydrobia wventrosa, die Ostrakoden Cypri-
deis litoralis, Leptocythere castanea, Loxoconcha gauthieri, Cythero-
morpha fuscata, Cytherura gibba. Die Copepoden Ectinosoma curti-
corne, Tachidius brevicornis, Nitocra spinipes, Mesochra lilljeborgi
u. a., der Polyp Protohydra leuckarti, zahlreiche Turbellarien wie
Placorhynchus octaculeatus, Avagina aurita, Archimonotresis limophila,
Monocelis lineata, Archilopsis wunipunctata, Paramonotus hamatus,
Promonotus schultzei, Polycystis robustus, Phonorhynchus bitubatus
(vergl. MEIXNER IV.b 129. g. h.) sowie zahlreiche Oligochaeta (Amphi-
chaeta leydigi, Rhizodrilus pilosus, Tubifex costatus) u. a. Daneben
hesiedeln das Gebiet auch mehr euryoeke Arten wie Pachydrilus line-
atus, Peloscolex benedeni, Paranais litoralis, Nais elinguis, hier
kommt lokal auch der Copepode Huntemannia jadensis vor, die
Schnecke Hydrobia jenkinsi. Bei schwachem Salzgehalt, etwa von zirka
6%90 abwirts, dringen allmihlich auch SiiBwasserarten in derartige
Gebiete ein, Ostrakoden der Gattung Candona, der Oligochaet Tubifex
tubifex, die Schnecken Bythinia tentaculata, Valvata piscinalis, Theo-
doxus fluviatilis, Tendipedidenlarven, Rotatorien (Paradicranophorus
limosus), Cladoceren (Iliocryptus) usw.

Die Coenose zeigt verschiedene Varianten, in mehr sandigen Boden
ist die Mikrofauna reicher, mehr sapropelartige Boden sind bedeutend
armer (hier noch Cyprideis litoralis, Streblospio shrubsoli u. a.), nur
die Oligochaeten sind stiarker entwickelt. In groBen seenarfigen Gebie-
ten ist die Fauna etwas anders (hier Cytheromorpha fuscata, Coro-
phium lacustre, Paramonotus hamatus) als in engen Buchten, die in
ihrer Fauna zu den Meeresstrandtiimpeln {iiberleiten. Besonderheiten
zeigen auch die Weichboden an FluBmiindungen; hier vor allem Cya-
thura carinata sowie in groBerer Anzahl marine Elemente (Mya are-
naria, Eteone longa, Corophium volutator, C. insidiosum). Jede dieser
Varianten weist nun noch Modalititen auf, die durch den verschiede-
nen Salzgehalt der Gebiete bestimmt sind (vergl. auch KRUGER und
MEYER 1938).

| Die tierische Besiedlung der Hartboden |  felshoden findet sich

am Meeresgrund tiberall dort, wo starke Wasserbewegung eine Ablage-
rung von Sinkstoffen bzw. Sandmaterial auf anstehendem Gestein ver-
hindert und an Stellen, an denen infolge zu steilen Abfalls des Fels-
untergrundes eine Sedimentablagerung nicht erfolgen kann. Beide Be-
dingungen sind in erster Linie an den Kiistenregionen (Litoral) ge-
geben, es finden sich hier also die ausgedehntesten Hartbodenbezirke.
Immerhin kann freie Felsfliche noch in einigen hundertm Tiefe auf-
treten (Tiefenstromungen!). Entsprechend der geologischen Gestaltung
des Untergrundes finden sich umfangreiche Felsbodengebiete im Nor-
den (Skandinavien, Finnland) und Westen (englische Kiiste des Ge-
biets), wiahrend an den deutschen Kiisten die dicke diluviale oder alu-
viale Decke das anstehende Gestein vom Meeresboden fernhélt (Aus-
nahme Helgoland, Riigen usw.). Hier gestatten hochstens ausgewach-
sene erratische Blocke oder Geroll Tieren der Hartbodencoenosen eine
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Ansiedlung, die aber infolge des geringen AusmalBes der Flichen und
ihrer relativ geringen Dauer nur den Charakter von Assoziations-
fragmenten tréagt.

AuBler diesen primidren Hartbodengebieten mit festem Gestein am
Meereshoden in natiirlicher Lagerung gibt es noch sekundire Gebiete.
die von typischen Hartbodencoenosen besiedelt werden. Hierher ge-
horen 1. Menschliche Kunstbauten wie Pfihle, Molen, Tonnen, Bojen
und schlieBlich die Winde der Fahrzeuge, deren Bewuchs ja wirt-
schaftlich eine nicht unbedeutende Rolle spielt. Hier schlieBen sich
treibende Gegenstinde an, die ja oft dicht mit sessilen Tieren, etwa
Hydroidpolypen (Laomedea) .und Cirripediern (Lepas!) besetzt sind.
2. Leere Schalen von Tieren, besonders von Muscheln, die auf Weich-
boden und Sandboden lagern und trotz ihrer geringen Grofle einen
reichen Bewuchs an festsitzenden Tieren zeigen (Tunicaten, Hydroiden,
Poriferen). Solche Kleinbezirke konnen sich iibrigens durch fort-
gesetzte neue Ansiedlung von Tieren stark vergrofern und schlieBlich,
wie die Mytilushinke der Flachgebiete zeigen, zu umfangreichen, eige-
nen Lebensrdumen werden. Gerade in den eben unter 2. angefiihrten
Fallen konnen sich Hartbodencoenosen als echte ,Epifauna®“ auf bzw.
tiber andere Bodengebiete, vor allem Weichboden, schieben.

Natiirlich konnen auch festere Fliachen von lebenden Organismen
selbst Siedlungsgebiet fiir Hartbodenorganismen werden. Das gilt in
erster Linie fiir groBere Algen, z. B. Laminaria (hier besonders Stiele
und Rhizoiden), Fucus, Delesseria, Furcellaria, Phyllophora). Es sind
daher eine nicht unbetrichtliche Zahl von sessilen Tierarten dem Hart-
bodenbenthal und dem Phytal gemeinsam. Auch die Korperoberfliche
vagiler Tiere kann von Hartbodentieren besiedelt werden. Das gilt be-
sonders fiir die Molluskenschalen und die Panzer griBerer Krebse, auf
denen nicht selten eine vielgestaltige Menge sessiler Tiere (Hydroiden,
Rohrenwiirmer, Aktinien, Cirripedier u. a.) zu finden ist. Aber nur
die Minderzahl dieser Ansiedler ist mit solchen typischer Hartboden-
gebiete identisch, meist sind es spezifische Arten, die als echte Epi-
zoen oder Symphorionten bestimmte Tiere besiedeln (vgl. S. 160).

Auf den ersten Blick scheinen die Hartbodengebiete nur einen
Strukturbezirk fiir Organismen zu bieten, ndmlich die Grenzfliche
zwischen Hartboden und Wasser. Besonders im Meer sind aber eine
Reihe von Organismen befdhigt, Wohnrdume in das Gestein zu boh-
ren, sie bilden also ein Endolithion, dem die Bewohner der Ge-
steinsoberfliche als Epilithion gegeniiberstehen. An vielen Stel-
len ist schlieBlich die Felsoberfliche*nicht einheitlich, sondern von
Spaltraumen durchsetzt oder es liegen, wie z. B. im Felswatt, einzelne
Gesteinsbrocken in groferer Zahl auf der Oberfliche. Und gerade
solche aufgelockerten Hartbodengebiete zeigen eine reiche tierische Be-
siedlung, die allerdings recht verschiedener Herkunft ist. In Spalten
kann sich Detritus oder Schlamm ablagern, so daB sich typische
‘Weichbodenorganismen im Felsgebiet ansiedeln konnen (vgl. Fig. 62,
Sabella, Terebellides u. a.), in dichtgelagertes Geroll konnen ferner
Organismen des Mesopsammon vordringen. Aber nach Ausschaltung
derartiger ,,Fremdkorper” im Hartbodengebiet bleiben noch eine Reihe
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von Arten iibrig, die als typische Spalt- und Hohlraumbewohner der
Felshoden gelten konnen. Sie seien als Mesolithion bezeichnet.

Die im Felsen bohrenden Tiere des Endolithion bestehen nur
aus wenigen Arten, die gleichwohl regional in groBen Individuenmen-
gen auftreten konnen (der bohrende Polychaet Polydora bis zu 300 000
Individuen pro m?). Zu ihnen gehoren Schwimme (Clione), Poly-
chaeten (Polydora ciliata), Muscheln aus verschiedenen Familien:
Pholadidae mit Pholas, Barnea, Zirfaea, Saxicavidae mit Sazicava,
Petricolidae mit Petricola pholadiformis, Seeigel (Strongylocentrotus),
Tentaculaten (Phoronis). Die in das Gestein vorgetriebenen Roéhren
sind meist taschenformig, bei Strongylocentrotus lividus variieren sie
von einfachen flachen Népfen bis zu stark flaschenférmigen Hohl-
rdumen, komplizierter sind sie bei Polydora, da sie hier U-férmig ge-
staltet sind (mit Spreite!), die Bohrschwimme (Clione) schlieBlich
bilden ein kompliziertes aus kommunizierenden Roéhren bestehendes
Hohlraumsystem, das sie voll ausfiillen. Der Vorgang des Einbohrens
selbst und die dabei wirkenden Kréfte, ob mechanische oder chemische,
ist noch unvollkommen bekannt. Sicher ist, daB die Hohlen der See-
igel (Strongylocentrotus) mechanisch durch Wirkung der Stacheln und
z. T. der Kiefer hergestellt werden (vergl. OTTER 1932), sicher ist fer-
- ner, daBl Pholas gleichfalls mechanisch durch Reibebewegung ihrer
durch Stachelreihen feilenartig gestachelten Schalenteile die Bohrhéh-
len herstellt. CALMAN 1919 hebt hervor, dafl hier die Schalenstacheln
je nach dem Untergrund verschieden gestaltet sind. Auch beim Ein-
bohren von Petricola und Zirfaea in Torf oder Holz, ist stets natiirlich
die mechanische Wirkung der Schalen entscheidend. Aber schon bei
der Muschel Saxicava bezweifelt CALMAN, ob die mechanische Lei-
stung der Schalen allein die Bohrwirkung erzielt, da die Schale viel
zu zerbrechlich sei, um in dem harten Gestein, in dem die Muschel
auch angetroffen wird, eine Bohrwirkung zu erzielen. Ebenso unklar
ist die Bohrtiatigkeit bei dem Polychaet Polydora; zwar besitzt diese
CGattung an der Ventralfliche des Vorderkorpers jederseits ein beson-
ders kraftiges Borstenbiindel, doch ist dessen Funktion als alleiniges
Bohrorgan sehr zweifelhaft. Ganz verschieden sind auch die Ansich-
ten iiber die Bohrtitigkeit des Schwammes Clione. Die Erndhrung
der meisten Arten des Endolithion wird durch Strudelmechanismen
geleistet, Polydora sendet seine langen Tentakeln ins freie Wasser und
baut oft im AnschluB an die in der Hartsubstanz liegende Rohre eine
kiirzere oder ldngere Schlammrohre. Strongylocenirotus kann, soweit
er in flachen Gruben lebt, diese zur Nahrungsaufnahme verlassen, in
den tiefen, flaschenférmigen Wohnlochern ist er wohl auf die Nah-
rungspartikel angewiesen, die in diese Locher hineingeraten.

Die Lebensweise in selbsterzeugten Gesteinshéhlen erfordert natiir-
lich ganz bestimmte Anpassungen; es ist daher erstaunlich, daB fast
alle Arten des Endolithion nicht auf diesen Lebensbezirk beschrankt
sind, sondern auch andere Lebensrdume besiedeln. Nicht befremdlich
ist allerdings ihr Vordringen in Schalen oder Kalkskelette lebender
(Polydora) oder abgestorbener Mollusken, Cirripedier oder Cnidarier
(Clione, Polydora, Phoronis), wo diese Arten sogar bedeutend héufiger
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anzutreffen sind als im Gestein. Hier kommen sogar noch weitere
bohrende Arten hinzu, in Schneckenschalen (von Eupagurus bewohnte
Buccinum-Schalen), lebt eingebohrt der Cirripedier Alcippe lampas,
in verschiedenen Schalen der Polychaet Dodecaceria concharum, ober-
flichliche Minierer in Molluskenschalen sind die Bryozoen Terebri-
pora und Spathipora, eine andere schalenlosende Bryozoe ist Lepralia
edax, die aber keine eigentliche Bohrform ist, sondern die von ihr be-
siedelten Molluskenschalen ,,von aullen her“ auflost. Auffallender ist,
daB Bohrmuscheln sich auch in Torf oder harte Sande einbohren,
Saxicava tritt sogar in echten Weichboden auf. In Treibholz wird be-
sonders Zirfaea crispata angetroffen, und diese Art leitet biologisch
zu den echten Holzbohrern iiber, die natiirlich in unserem Gebiet erst
durch die Bautédtigkeit des Menschen ihre weite Ausdehnung erreicht
haben. Zu diesen typischen Holzbohrern gehort auller der Muschel
Teredo die Assel Limnoria lignorum und der Amphipode Chelura tere-
brans, die alle als Schéadlinge auftreten. Der Seeigel Strongylocentro-
{us tritt iibrigens nur in bestimmten Regionen als Gesteinshohrer auf,
offenbar nur dort, wo starke Brandung wirkt und natiirliche Schlupf-
winkel fehlen. Die Tiere des Endolithion sind auf die salzreichen Ge-
biete beschrankt, einige Arten finden sich noch in der Beltsee, in den
grofen Brackwassergebieten fehlen endolithische Tiere ganz, ebenso
m. W. auch im Stulwasser.

Das Epilithion wird ganz iiberwiegend von sessilen Tieren ge-
bildet, die die Gesteinsflichen in erstaunlicher Arten- und Individuenzahl
bedecken konnen, so daB eine regelrechte , Tierschicht® auf dem Sub-
strat entsteht. Hier finden sich fast alle Wuchsformen der fixosessi-
Jen ‘Arten, von den flachen Krusten mancher Tunicaten (Didemnum,
Botryllus u. a.), Schwamme, Bryozoen, zu den massigen Kolonien roh-
renbauernder Polychaeten (Sabellaria u. a.) Ascidien (Sydwnium) und
dem groben Strauchwerk von Korallen und manchen Bryozoen (Hor-
nera). Daneben sind in nicht geringer Zahl sdulenformige (Ciona,
Sycon u. a.), kugelige (viele Ascidien), kegelformige (Balaniden) fest-
sitzende Einzeltiere vorhanden, desgleichen sedentare solitire Rohren-
wiirmer (Pomatoceros u. a.). Die Hohe, die dieser tierische Aufwuchs
erreicht, hangt im groffen und ganzen von der Tiefenlage ab, der hohe
Strauchwuchs wird in unserem Gebiet nur in den tieferen Hartboden-
coenosen erreicht, die obersten Bezirke zeigen nur niedrige Balaniden
und Muscheln als festsitzende Tiere. In dieser sessilen Fauna des Epi-
lithion sind fast alle Tiergruppen vertreten, die sessile Tiere enthalten.
Sehr artenreich sind die Porifera, unter den Cnidariern sowohl die
Hydroidpolypen als auch die Anthozoen, ferner die Bryozoen und die
Aszidien, die Cirripedier. In geringerer Artenzahl aber mit pragnan-
ten Arten treten sessile Polychaeten (Pomatoceros, Filigrana, Chaetop-
terus, Hydroides, Sabellaria) und Muscheln (Mytilus, Anomia) auf,
nicht unwichtig sind auch die Brachiopoden. Kaum untersucht ist die
Frage, ob die direkte Gesteinoberfliche auch von einer Mikrofauna
sessiler Tiere besiedelt wird, auf Schalen und sonstigen Festteilen
anderer Tiere ist sie vorhanden (Zoothammwium auf Mytilus), aber in
geringerer Artenzahl. Im Vergleich zu dieser reich entwickelten sessi-
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len Fauna treten hemisessile Tiere mehr zuriick. Die hemisessilen
Tiere werden in erster Linie durch die Aktinien vertreten, die ja in
der Mehrzahl ihrer Arten Hartbéden besiedeln, in zweiter Linie durch
Muscheln (Lima, Mvytilidae u. a.) und einzelne Holothurien (Cucu-
maria lactea). Regional in groBer Individuendichte (Fabriciaschlick!)
tritt der euryoeke hemisessile Polychaet Fabricia sabella auf. Hemi-
sessil ist auch die strudelnde Schnecke Capulus geworden.

Vagile Tiere konnen sich auf Felsboden direkt auf der Felsfliche
hzw. den diese Fldche nur krustenartig iiberziehenden Organismen
aufhalten oder den tierischen Aufwuchs des Gebietes besiedeln. Da die
letzteren ganz enge Beziehungen zur Phytalfauna besitzen, seien sie
hier zundchst beiseite gelassen und nur die bodenbewohnenden vagilen
Tiere des Epilithion besprochen. Die Artenzahl dieses Gebietes ist
nicht gering, sie ist aber regional sehr verschieden und erreicht ihr
Maximum in spaltendurchsetzten mit Felsgeroll bedeckten Gebieten.
Gerade diese Gebiete sind aber oekologisch Mischgebiete (Einlagerung
von Schill, Sand, Schlamm in Spalten, vgl. S. 159). Bei dieser Sach-
lage ist es nicht erstaunlich, dal die Mehrzahl der vagilen Tiere stark
euryoek ist. Das gilt von vielen im Epilithion vorkommenden Echino-
dermen (Asterias-Arten, Ophioglypha-Arten, Amphipholis squamata,
Psammechinus miliaris), Xrebsen (Carcinus, Hyas, Eupagurus, Ana-
pagurus, Porlunus, Ebalia cranchi, Amphithoe rubricata u. a.) und
manchen Schnecken (Litorina litorea, Gibbula, Calliostoma und Nassa-
Arten). Enger an den Felsboden gebunden sind die bekannten , Napf-
schnecken®, also die Patellidae mit Patella, die Fissurellidae mit Emar-
ginula, Puncturella, die Acmaeidae mit Acmaea, Lepetidae mit Lepeta
caeca, Capulidae mit Capulus hungaricus, sowie die duberlich  napf-
formige Cypraeide Trivia arctica u. a.; unter den Schnecken mit ge-
wundener Schale wiiren zu nennen die Litorina-Arten L. neritoides,
L. obtusata, L. sazatilis, die allerdings z. T., besonders im salzarmen
Wasser, ins Phytal iibersiedeln, ferner Muricidae wie Nucella lapillus,
Tritonalia erinaceus, Trophonopsis u. a., unter den Opisthobranchiern
wiren hier am ehesten die groBlen Arten Archidoris tuberculata und
Aeolidia papillosa zu nennen. Echte Hartbodenbewohner sind ferner
die Placophoren unter den Amphineuren. Die Krebse bieten weniger
vagile Arten, die wenigstens Felsgebiete bevorzugen, etwa die Galathea-
Arten, auch Homarus kionnte hier genannt werden. Unter den Echino-
dermen bevorzugen Fels- bzw. Korallenboden die Schlangensterne
Ophiothrix fragilis, Ophiactis balli, 0. abyssicola, Amphiura borealis,
die Seeigel Echinus esculentus, E. elegans und Strongylocentrotus droe-
bachiensis, die Holothurie Stichopus tremulus. Unter den Fischen sind
typische Felsbodenbewohner die merkwiirdigen Plattfische Zeugopterus
punctatus und Scophthalimus norvegicus, Felsgebiete hevorzugen fer-
ner viele Labridae, Scaridae, einige Blennidae u. a. Im Supralitoral
tritt die Assel Ligia oceanica, sowie Milben (Molgus) auf. Auffallend
ist die Armut der direkten Hartbodengebiete an Amphipoden, Isopoden
und Polychaeten, auch ist eine spezifische, vagile Mikrofauna der
Felsbodengebiete noch nicht bekannt. Der stark eurvoeke Charakter
der meisten vagilen Tiere des Epilithion bedingt es wohl, dafi spezi-
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fische Anpassungscharaktere trotz der Eigenart des Lebensraums nur
in geringem Mafle nachweisbar sind. Am deutlichsten finden sich
solche bei den Schnecken. Abgesehen von der allgemeinen Dicke der
Schalen bildet sich hier bei verschiedenen Familien die bekannte Napf-
form der Schalen heraus, die mit Recht als Anpassung an das bran-
dungshewegte Felsgebiet betrachtet wird. Dieser Form entspricht auch
die Korperform der Placophoren. Weiterhin sollte man in den loti-
schen Felsbezirken bei vagilen Tieren eine starke Entwicklung von
Haftorganen, speziell Saugndpfen erwarten, wie wir sie ja in den stark
bewegten SiiBwasserbiotopen in so reichem MafBe finden (vergl. die
starken Haftnidpfe der Simuliiden, Liponeuridae, Kaulquappen, Fische
u. a.). Zwar haben wir auch bei den eben erwihnten Napf-Schnecken
und Chitonen in ihrer FuBscheibe leistungsfiahige Haftapparate (vergl.
ANKEL). Das gleiche gilt fiir die hemisessilen Aktinien, und auch die
Plattfische Zeugopterus und Scophthalmus heften sich fest an Felsen
mit ihrer Blindseite an, die als einfacher Saugnapf funktioniert (siehe
S. XII. h21). Gut entwickelte Fahigkeit zum Anhaften an festen
Flachen besitzt auch der Schlangenstern Ophiothrix [ragilis. Aber
diese Haftvorrichtungen sind strukturell hochst primitiv gegeniiber den
differenzierten Haftapparaten der Siilwasserbewohner. Zwar gibt es
auch eine Reihe mariner Fische mit hochentwickelten Haft-, bzw.
Saugnéipfen, Lepadogaster, Cyclopterus, Gobius, Liparis, Remora, ein-
zelne von ihnen kommen auch in Felsgebieten vor, doch kann von einer
sirengen Bindung saugnapftragender Fische an lotische Felsbiotope
nicht die Rede sein. Ob dieser Unterschied zwischen den Siiflwasser-
und Meerestieren lotischer Hartboden darauf beruht, dafl die Bewe-
gung in stromenden Béchen in einer Richtung, in Brandungsgebieten
aber in raschem Wechsel in verschiedenen Richtungen vor sich geht,
kann hier nicht diskutiert werden; es sei nur erwidhnt, dal auch die
steinigen Brandungsufer der Siiwasserseen nicht die hohe Ausbildung
von Haftorganen an ihren Bewohnern hervorgerufen haben wie die
schnell stromenden FlieBgewisser.

“Mesolithion®“. Schon mehrere der eben angefiihrten Tier-
arten suchen oft (besonders als Fluchtraum) Felsspalten oder -locher
auf, z. B. die Decapoden, Ophiactis balli, Ligia u. a., so daBl ihr Vor-
kommen auf spaltendurchsetzte Gebiete beschrankt ist, oder sie hier
ihre groBte Dichte erreichen. In den Spalten, in leeren Bohrléchern
und unter Gesteinsplatten lebt nun noch eine weitere recht artenreiche
vagile Fauna. Hier ist der Hauptlebensraum der meisten Sipuncu-
loideen, der Echiurideen Thalassema und Bonellia, zahlreicher Poly-
chaeten aus den Familien der Aphroditidae (Arten der Gattungen Her-
mione, Lepidonotus, Gattyana, Eunoe, Harmothoe, Polynoe, Halosydna,
Pholoe u. a.), Phyllodocidae (Notophyllum foliosum, Mystides boreu-
lis, M. limbata), Hesionidae (Kefersteinia cirrata u. a.), Syllidae, Ne-
reidae (Nereis cultrifera), Eunicidae (Staurocephalus, Ophryotrocha).
selbst sedentdre Polychaeten fehlen hier nicht (Cirratulus, Stylarioides
plumosus, Amphitrite figulus, Spionidae). Es besiedeln also nicht nur
vagile, sondern auch hemisessile Arten diese Gebiete. Unter den Mu-
scheln lebt besonders Kellia suborbicularis in Felslochern.
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Okologisch ist, wie erwihnt, diese reiche Felsspaltenfauna ein buntes
Gemisch verschiedener Typen, und gerade diese Gebiete zeigen, daB eine
reine Quadratmeterokologie nur Anfang, nicht Endziel biocoenotischer
Forschung sein kann. Ein spaltendurchsetztes Felsgebiet stellt namlich
ein extremes Biotopgemisch dar, das ein Einschieben von ,,Assoziations-
fragmenten* verschiedenartigster Coenosen ermdoglicht. In Spalten
kann sich z. B. Geréll, evtl. vermischt mit Kalkalgen und Schalen-
trimmern ansammeln, die Liickenraume konnen die Wohnstitte von
Arten werden, die wir im Mesopsammon der Grobsand- und Schill-
gebiete wiederfinden (Staurocephalus, Ophryotrocha, Polygordius, Ne-
rilla, Otoplana foliacea u. a.). Durch den Réhrenbau von Polychae-
ten auf Felshoden (Sabellaria, Fabricia) konnen Anhdufungen von
Feinsand an Felsen entstehen, die nun eine Reihe von anderen Sand-
tieren eine Existenzmoglichkeit bieten. So kommen in dem sog. Fa-
bricia-Schlick des Helgolinder Felswattes (HAGMEIER 1930 c¢) Tur-
bellarien, Nematoden, Copepoden u. a. vor. In den Spalten und Hoh-
lungen kann sich fernerhin Feinmaterial anhdufen und so Weichboden-
tieren eine Ansiedlungsmoglichkeit geben. Immerhin ist bei einer der-
artigen oekologischen Analyse nicht zu iibersehen, daBl zahlreiche Be-
wohner der Felsspalten nicht nur sparliche Ableger aus anderen Ge-
bieten sind, sondern hier und in dem ahnlich strukturierten Schalen-
sand oder besser Schalenschlamm (einem Gemisch von Schalen und
Feinmaterial) ihre groBte Vorkommensdichte erreichen. Das gilt be-
sonders von den Sipunculoideen, vielen der oben erwahnten Polychae-
ten, von dem Enteropneusten Harrimania u. a.

An derartige Tiere des Mesolithion schliefen sich interessante bio-
logische Reihen an. Zahlreiche Spaltenbewohner bevorzugen von
anderen Tieren gebaute Rohren, mogen es Bohrlocher, Schalen oder
Wohnrohren sein, so findet sich die Sipunculoide Phascolion strombi
meist in Schneckenschalen und Polychaetenrohren, mehrere Polychae-
ten (Harmothoe ljungmani, H. longisetis, H. lunulata, Polynoe scolo-
pendrina, weniger Gatltyana cirrosa und Halosydra gelatinosa) leben
meist in Rohren sedentirer Polychaeten oder anderen Rohren, Syllis
cornuta findet sich oft in von Paguriden oder Phascolion strombi be-
wohnten Schalen, desgleichen hezieht Nereis fucala oft die oberen Win-
dungen der von Paguriden bewohnten Schneckenschalen. Unter den
Amphipoden sind Siphonoecetes pallidus (in Dentalium-Schalen) und
Podoceropsis - Arten, weniger Amphithoe rubricata derartige FEin-
mieter, in Polychaeten- oder Echinodermen-Rohren findet sich oft
Urothoe - grimaldii var. poseidonis. Von den Tanaidacea findet sich -
Tanais cavolini hiaufig in alten Bohrgidngen von Limnoria, unter Mu-
scheln neigt Kellia suborbicularis zum Einmieten in Schalen und
Gange, Tellimya ferruginosa wird haufig in Echinocardium-Wohnrioh-
ren gefunden. An diesen Typ der Einmieter schlieBen sich biologisch
die Einsiedler-Krebse (Paguridae) selbst an.

Eine zweite Reihe bezieht vorgebildete oder selbsterzeugte Hohl-
raume von anderen Organismen (Schwammen, Tunicaten usw.) als
Wohnraum; es handelt sich dabei wohlgemerkt nicht um Parasiten.
sondern um endozoische Einmieter (Entoeken). Hier wiare das nicht
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geltene Vorkommen der Muschel Musculus marmoratus sowie mancher
Amphipoden (A4ristias) im Mantel von Aszidien zu nennen, in Schwim-
men leben nicht selten Polychaeten (Syllis spongicola, Nereis pela-
gica u. a.) und Amphipoden (Lysianassidae, Leucothoe spinicarpa,
vergl. ARNDT 1933). Wihrend in vielen Féllen dieser Synoekismus
noch nicht gesetzmafBig ist, ist bei anderen die Bindung enge und
durch bestimmte biologische Handlungen des Einmieters charakteri-
siert, ich erinnere an den in Muscheln und Ascidien Schutz suchen-
den Muschelwachter Pinnotheres und an den in Schwimmen leben-
den Amphipoden Tritaea gibbosa. Die in groBer Zahl in Schwimmen
und Tunicaten lebenden Copepoden sind wohl zum grofiten Teil bereits
echte Parasiten. Sowohl von Festbodentieren als auch von Roéhren-
bewohnern (Synoeken) fiihren biologische Reihen zu Epdiken, also
Tieren, die sich auf anderen Tieren ansiedeln, ohne Parasiten oder
echte Kommensalen zu sein. Derartige Epizoen sind im Meer iiber-
aus verbreitet, und wohl die meisten groBeren benthontischen oder
nektontischen Tiere sind von ihnen besiedelt (bisweilen bewuchsartig),
seltener sind sie auf Planktonten. In vielen Féllen handelt es sich
nur um fakultative Epizoen, also um Tierarten, die auch auf toten
Gegenstidnden, wie Schalen oder Hartboden verbreitet sind; es bleibt
aber eine erstaunlich hohe Zahl echter, an bestimmte Wirtstiere ge-
bundener Epizoen: in der Mehrzahl sind wir iiber die biologische Be-
deutung dieses Epizoismus noch vollig im Unklaren. Sehr zahlreich
sind echte Epizoen unter den Ciliaten, besonders unter den Peritrichen
(vergl. PRECHT). In der Kieler Bucht fand PRECHT an Gammarus
locusta nicht weniger als 12 Epizoen, die meist sogar auf ganz be-
stimimten Korperteilen des Wirtstieres vorkommen. Auch unter den
Metazoen sind (im Gegensatz zum SiiBwasser) echte Epizoen ver-
breitet, ich erwahne nur Hydractinia unter den Hydrozoen, Triticella
unter den Bryozoen, Coronula unter den Cirripediern, Crepidula unter
den Schnecken (Ubergang zu Kommensalismus), Malmgrenia castanea
(auf Spatangus) unter den Polychaeten.

| Die Coenosen der primdren Hartbodengebiete| 1Da die Felsgebiete
mit dem Bodengreifer gar mnicht, mit Dredgen nur sehr unvoll-
kommen zu erforschen sind, wissen wir iiber die Hartbodencoenosen
sehr wenig. Es existiert sogar nur eine ausfiihrliche Arbeit, ndmlich
die von GISLEN 1930 iiber die Epibiosen des Gullmarfjords, die fiir
unsere Ausfiihrungen die Leitlinie abgeben muf. Immerhin 148t sich
bereits klar erkennen, dall auch die Hartbodenfauna eine Zonierung
erkennen lafit, und daBl neben der Tiefe als zweiter bestimmender
Faktor die Intensitit der Wasserbewegung wirkt. Die tiefste Zone
wird von den Lophohelia-Banken, also echten Korallenbinken ein-
genommen, an sie schlieft sich nach oben eine Poriferen-Aszidien-
Zone an, die in dichter Besiedlung bis zur unteren Grenze des Euli-
torals reichen kann. Dieser Zone folgt eine Muschelzone (vorwiegend
Mytilus), dann bis an die Grenze des Sublitorals reichend eine Bala-
nidenzone. Die anschlieBende, bereits dem Supralitoral angehorende
Zone bezeichnet STEPHENSON 1939 als ,Littorina-Zone“ (besser wire
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vielleicht Ligia-Zone). Diese Zonenfolge wird meist in der Mitte ge-
stort oder vollkommen unterbrochen durch den Pflanzenbewuchs, der
nach oben bis in die Balaniden-Zone vordringen und diese auf einen
schmalen Giirtel einengen kann, nach unten die Poriferen-Aszidien-
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Fig. 54. Diagramm der Besiedlung eulitoraler Felsgebiete mit und ohne Phytal
(britische Kiisten). Nach SteEpueNsox 1939.

Zone weit zuriickdriangen kann. Hochstens in Assoziationsfragmenten
existieren dann in diesem Bezirk die tierischen Felsbodencoenosen, be-
sonders an den Rhizoiden der Laminarien. Diese Unterbrechung ist
zweifellos hauptsdachlich auf Konkurrenz zuriickzufiihren (Fig. 54);
leicht 1aBt sich feststellen, daB sich auf Felsboden zwischen Fucus Bala-
niden noch in groBer Anzahl ansiedeln, aber hier nicht heranwachsen.
Sobald durch irgendwelche Faktoren, besonders durch Lichtmangel in
Spalten oder Hohlen die Pflanzen den Raum freigeben, schlieBt sich
der Poriferen-Aszidiengiirtel wieder mit dem Muschel oder Balaniden-
giirtel zu einer kontinuierlichen tierischen Besiedlung zusammen.

Grimpe & Wagler, Tierwelt der Nord- und Ostsee a1l
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Ubrigens sei hervorgehoben, daB mit den genannten Zonen nicht
die ganze Fauna wechselt. Auch in der Hartbodenfauna gibt es zahl-
reiche eurybathe Arten, die vom Eulitoral bis in groBe Tiefen vorkom-
men. Das zeigt ein Blick in die Angaben iiber Tiefenvorkommen bei
den einzelnen Tiergruppen.
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Fig. 55. Die wichtigsten Assoziationen bzw. Zonen der Felsbodengebiete in ihrer
Tiefenverteilung diagrammatisch dargestellt, vorwiegend unter Benutzung der Angaben
von GistEN, Die runden Kreise geben nur fleckenartig auftretende Bestinde an.

I Die Tiefenzone
1. Lophohelia-Coenose. Die Lophohelia-Coenose bildet die
nordischen Korallenbdnke, die sich in groBerer Tiefe von der atlantischen
Kiiste Europas iiber die Tiefengebiele nordlich von England bis an die
norwegische Kiiste erstrecken (Fig. 61). Sie lebt hier meist in Tiefen
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von 200—600 m, in isolierten Fundpldtzen an den Koster-Inseln (West-
kiiste Schwedens) steigt Lophohelia bis 86 m, im Beitstad-Fjord sogar
bis 60 m Tiefe empor. Nach den Untersuchungen von BROCH (1922)
im Trondhjemsfjord besiedeln hier die Korallen Felsen, die von star-
ken Stromungen bestrichen werden, tiefenwiarts dringen sie bis zur
unteren Grenze des wiarmeren atlantischen Wassers vor (Temperatur
6,6°, Salzgehalt 34,5). Am anderen Stellen dringt Lophohelia bis iiber
2000 m Tiefe vor (vergl. Pax. IIIe).

Fig. 56. Aststiicke der beiden Korallen Lophohelia prolifera (links) und
Amphihelia ramea (rechts) in etwa natiirlicher Grofle. — Aus Pax 1936.

Fiir die Lophohelia-Coenose sind die beiden Steinkorallen Lophohelia
prolifera und Amphihelia oculata charakteristisch, beides grobsparrige
verastelte Formen mit elfenbeinfarbenen bis hellorangenen Polypen (Fig.
56), die ein dichtes Zweiggewirr bilden (einzeln stehende Lophohelia
bilden halbkugelige Kissen). Einen wichtigen Bestandteil dieser Korallen-
banke bilden Oktokorallen, vor allem Gorgonarien. , Prachtvolle, bis
zu 2m hohe Paragorgia arborea (Linné) iiberwuchern die Binke und
iiberschiitten sie mit leuchtenden gelblichweilen Polypen auf dunkel-
ziegelrotem Grunde oder mit blutroten Polypen auf rotlich-weillen
Zweigen wie mit einem sommerlichen Blumenflor; rosa gefiarbte bis zu
2 FuB hohe Straucher von Primmnoa resedaeformis Gunnerus und kopf-
groBle Anthothela grandflora M. Sars und orangengelbe stattliche Facher
von Paramuricea placomus (Linné) fordert jeder gelungene Schleppnetz-
zug neben den Steinkorallen zutage (BROCH 1922 (vergl. Fig. 57—60).
Auch die durch ihre umfangreicheren Kalkskelette korallendhnlichen Hy-
droidpolypen (Stylasteriden) fehlen nicht (Stylaster gemmascens und St.
norvegicus). Dieses bis zu 2 m hohe Korallengestrauch bietet natiirlich

Iar11t
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zahlreichen anderen Tieren eine Lebensstitte. Zahlreiche sessile bzw.
hemisessile besiedeln die Korallenbezirke; unter diesen sind die Akti-
nien Milne-Edwardsia loveni und Ptychodactis patula, die Krustenane-
mone Epizoanthus norvegicus, der Cirripedier Scalpellum stroemii be-
merkenswert. ,,Eigentiimlich ist das h#dufige Vorkommen gewisser Hy-
droiden, unter denen sich im Trondjemsfjord merkwiirdigerweise ark-

Tig. 57. Fig. 58. Die Gorgonarie Anthothela grandi
GroBeres Aststiick der Die Gorgonarie flora; Basis mit abgehenden
Gorgonarie Paragorgia arborea. Primnoa resedaeformis. Stimmen in 24 nat. Gr.
Nach KUkENTHAL aus Pax 1936. Nach KUEENTHAL aus Pax 1936. Nach KUKENTHAL aus Pax 1936.

tische Arten wie das fiacherformige Stegopoma plicatile (M. SARS)
und die prachtvolle blumenédhnliche Twbularia regalis Boeck unmittel-
har neben siidlichen Formen wie Tubularia indivisa L. und die schén
gefiederte Sertularella Gayi Lamouroux stellen.“ (BROCH 1922). An
Muscheln leben hier besonders Lima excavata, Bathyarca pectunculoi-
des, Chlamys vitreus u. a., sowie lokal die Brachiopoden Crania ano-
mala, Waldheimia cranium und Terebratulina caput-serpentis. Unter
den vagilen Tieren, die zwischen den Korallen leben, sind einige Schlan-
gensterne bemerkenswert, besonders das Medusenhaupt Gorgonocepha-
lus caputmedusae, ferner Ophiactis abyssicola und Amphiura borealis.
Nicht wenige charakteristische Bewohner dieser Region stellen die
Krebse, z. B. die Decapoden Galathodes tridentatus und Munidopsis
serricornis, die Amphipoden Amphilochus manudens, A. tenuimanus,
Neopleustes pulchellus, Stenopleustes malmgreni, Epimeria cornigera
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u. a., sowie einige Arten der merkwiirdigen Isopodenfamilie der Arc-
turidae. Daneben leben in diesem Gebiet zahlreiche mehr euryoeke
Arten, z. B. Pandalus borealis, Paguriden, Lithodes maja u. a. Natiir-
lich finden sich hier auch zahlreiche Polychaeten, BROCH 1922 hob
die schneeweille Harmothoe oculinarum, die violette H. wiolacea und
die groBe schillernde Leodice Gunneri, die oft in verlassenen Chaetop-

Fig. 60. Felsbodenbesiedlung aus der Valdheimia-Assoziation (vorwiegend), etwas
vermengt mit der Lophohelia-Assoziation. Fang von den Koster-Inseln, 86 m Tiefe.
Mit dem Brachiopoden Valdheimia cranium, der Koralle Lophohelia ﬁroh’fera (unten
rechts), den Schwémmen Polymastia mamillaris, Axinella rugosa, Reniera cinerea,
Mycale lingua, dem Bryozoon Hetepora beaniana (oben, etwas rechts), dem Pantopoden
Nymphon spec., der Aszidie Polycarpa pomaria. — Nach Gisien 1930.

terus-Rohren wohnt, hervor. Von Polycladen lebt Acerotisa typhlus auf
diesen Korallen.

Infolge der Niveauverschiebungen, die in jiingster Zeit Skandina-
vien betroffen haben, finden sich an manchen Stellen abgestorbene Ko-
rallenbidnke, z. T. in flachen Gebieten. Interessanterweise beherbergen
diese hohen Korallenriffe noch mehrere charakteristische Arten der
Coenose, z. B. die Aktinie Milne-Edwardsia loveni, sowie Muscheln und
Brachiopoden.

Uber die weiteren Coenosen der tiefen Hartboden wissen wir wenig.
An nicht der Stromung exponierten Stellen treten nach BROCH Pori-
feren in den Vordergrund, regional beherrschen Brachiopoden (Wald-
heimia) das Bild (Fig. 60). Die regionale Verteilung der Korallenbianke
an den europédischen Kiisten zeigt Fig. 61.
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II. Die Poriferen-Ascidien-Zone (Mittelione)
Die Harthéden oberhalb der Tiefenzone bis zur Grenze des Sublitorals,
ja, an giinstigen Stellen bis in die untere Grenzzone des Eulitorals, sind
in dichter Masse von sessilen Tieren besiedelt. Die massigen GroBformen
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Fig. 61. Verbreitung der Lophohelia-Korallenbiinke an der europiischen Kiiste.
Nach Pramse, etwas abgeindert.

der Tiefenschichten treten zuriick (die astige massive Bryozoe Hornrera
dringt in dieses Gebiet nach oben bis zirka 50 m Tiefe ein), dafiir
treten massige und krustenformige Wuchsformen oder verdstelte mit-
telgroBe Formen ohne massige Skelette in den Vordergrund. In dieser
Zone sind die meisten Gruppen sessiler Tiere in grofer Artenzahl vor-
handen, doch bestimmen Poriferen und Ascidien am meisten den Cha-
rakter des Gebietes.

Nach GISLENs Untersuchungen ist eine Gliederung dieses Gebietes
in die auf Fig. 55 angefiihrten , Assoziationen“ durchfiihrbar. Der
Artenbestand dieser Assoziationen ist aber in einem sehr hohen Pro-
zentsatz identisch, sie sind also nur wenig durch Charakterarten oder
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Differentialarten abgrenzbar, was die meisten dieser Assoziationen
kennzeichnet, ist vielmehr das Massenauftreten einzelner der Arten.

1. Crania-Assoziation. Offenbar in 20—70m ? Tiefe mit
Wasserbewegung verbreitet. GISLEN gibt  eine Liste von einer Stelle
des Gullmarfjords (33,6 m Tiefe): Sessile und hemisessile
Tiere: Poriferae: Chalina arbuscula, Hydroiden: Bougainvillea ra-
mosa, Plumularia pinnata, die Becherkoralle Caryophyllia smithii,
Polychaeten: Chaetopterus norvegicus, Placostegus tridentatus, Sabella
penicillus, Serpula wvermicularis, Cirripedier: Balanus balanus, Scal-
pellum scalpellum, Bryozoen: Flustra securifrons, Brachiopoden: Cra-
nia anomala, Terebratulina capui-serpentis, Muscheln: Chlamys (Pec-
ten) incomparabilis, Saxicava rugosa, Echinodermen: Antedon petasus,
Cucumaria lactea, Ascidien: Ascidia mentula, Pyura tesselata. — Va-
gile Tiere: Schnecken Buccinum wundatum, Nassa incrassata, Emargi-
nula fissura, ferner Chilon spec., Echinodermen: Asterias rubens,
Echinus esculentus, Psammechinus miliaris, Crustaceen: Galathea nexa.

Alle genannten Arten kommen auch in anderen Coenosen der Pori-
feren-Ascidien-Zone vor, besonders in der oberen Ascidien-, der Asci-
dia obliqua-, der Chaetopterus-Coenose, z. T. in quantitativ betricht-
licher Zahl, selbst Crania anomala tritt in der Ascidia-obliqua- und
der Alcyonium-Coenose héufig auf.

An Steinen von einer anderen Stelle (Smedjan) waren faunisti-
sche Abweichungen von dem oben angegebenen Crania-Bestand vor-
handen. Hier war der Hydroid Diphasia abielina hiufig, der viel-
leicht in tieferen Regionen hervortritt, sowie die Foraminifere Gypsina
inhaerens, ferner Anomia ephippum, die Bryozoen Diastopora obelia,
Escharella immersa, Lichenopora hispida, Tubulipora dilatatus u. a.

2. Flustra-Assoziation. 225—291m. An exponierten
Orten, hauptsidchlich an den dulBeren Inseln. Sehr héufig: Ascidia vir-
ginea, Asterias glacialis, A. rubens, Balanus balanus, Cucumaria lac-
tea, Flustra foliacea, Nassa incrassata, Ophiura albida, Psammechinus
wmiliaris. — Haufig: Alcyonium digitatum, Ascidiella aspersa, Asterias
miilleri, Caryophyllia swmithii, Echinus esculentus, Gibbula cineraria,
Henricia sanguinolenta, Ophiothrix fragilis, Saxicava rugosa.

3. Mycale-Assoziation. In den tieferen Regionen dieser
Zone in Stillwassergebieten dominieren Schwidmme; diese Gebiete wer-
den der Mycale-Geodia- (Fig. 62) und Tethya-Assoziation zugerechnet.
Genauere Angaben bringt GISLEN iiber die Mycale-Association. In 50
bis 75 m Tiefe; die Ascidien, die in den flacheren Gebieten der Assozia-
tion haufig sind, fehlen an der tiefsten Stelle. Sehr héufig und stets
vertreten: *Axinella rugosa), Dendrodoa grossularia, * Mycale lingua,
Sabella penicillus. — Haufig: Ascidia mentula, A. obliqua, Boltenia
echinata, Cabera ellisii, Crania anomala, *Disporella hispida, *Didem-
num albidum, *Polymastia spinularia, Reniera cinerea, *Smittina reti-
culata, *Spirontocaris polaris, Styela coriacea, Terebratulina caput ser-
pentis. — Unter den spiarlich vertretenen Arten waren spezifisch:
Chondractinia digitata, Halecium halecinum, Jophon spec., Myxilla

1) Das * kennzeichnet die spezifische Arten.
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peachi, Polymastia mamillaris, Sabellaria spinulosa, Sycon -ciliatum,
Tentorium semisuberites, Trididemnum {tenerum (lokal haufig), Ule
glabra, Verruca stromia (haufig ?), Eunice pennata.

4. Ficulina-Assoziation. 162—246 (—75) m Tiefe, in
triibem Wasser. Sehr hiufig: (*)Ficulina montalbidus, *F. sp., (*)In-
flatella crustacea, Ophiura albida, O. robusta, Terebellides stromii. —
Haufig: Echinus esculentus (kleine Exempl.), *Flabelligera ajffinis,

Fig. 62. Telsbodenbesiedlung in der Geodia-Assoziation; von eivem Fang bei den

Kosterinseln aus ca. 100 m Tiefe; mit den grofien Schwimmen Geodia barretti (Mitte

links) und Phakellia cf. ventilabrum (Mitte rechts oben), dem Aggregate bildenden

sedentiren Polychaeten Filigrana implera (besonders unten links), dem Balaniden

Balanus balanus und der Schnecke Buccinum undatum. In Weichbodeneinsprengungen
die rutenfirmige Seefeder Virgularia mirabilis. — Nach GisLen 1930.

*Myriochele heeri, Ophiopholis aculeata (kleine Exempl.), Reniera
cinerea.

Unter den spérlich vertretenen Arten waren ganz oder fast spezi-
fisch: Aporrhais pes pelecani, Euchone papillosa, Nephlhys spec., Pec-
tinaria auricoma, alle Arten treten jedoch an anderen Orten in ande-
ren Assoziationen auf (Weichboden!), sind also nicht Differential-
Arten der Assoziation.

5. Chaetopterus-Assoziation. 21,3—27,6 m tief. Nur in
den inneren Fjordteilen, bisweilen vermischt mit der Asc. obliqua-
Assoziation, offenbar reich an spezifischen Arten; an anderen Stellen
tiefer herabsteigend. — Sehr haufig: Anomia patelliformis, Ascidia
obliqua, Balanus balanus, Chaetopterus norvegicus, Crania anomala,
Hydroides norvegica, Lepidonotus squamatus, (*)Protanthea simplex,
(M Pyura tesselata, Serpula vermicularis, Terebratulina caput serpen-
tis. — Haufig: Aleyonium digitatum, Ascidia mentula, Ascidiella as-
persa, Bougainvillea ramosa, Chiton sp., Corella parallelogramma,
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Echinus esculentus, Emarginula [issura, Pseudosuberites sulphureus,
Sabella penicillus, Saxicava rugosa, Thelepus circinnatus, Volsella
phaseolinus (vereinzelte Exempl.). — Spezifisch waren ferner: Callio-
stoma miliare, Cardium echinatum, Caridion gordoni, Defrancia linea-
ris, Echinoclathria foliata, Eupagurus pubescens, Polymnia nebulosa,
Dentalium entalis, Philine aperta. Unter diesen spezifischen Arten ge-
horen manche oekologisch den Weichbéden an.

Fig. 63. Felsbesiedlung bei Hellebick mit Axinella rugosa, Ficulina montalbidus,

Reniera cinerea, Terebratulina caput serpentis, Tragosia infundibuliformis, Poly-

mastia mamillaris, P. spinularia, Dendrodoa grossularia (links, von Hydroiden iiber-

wachsen),® Turitella communis, Lepidonotus squamatus, Verruca strimia, Eupagurus
pubescens. — Nach GisLex 1930.

6. Alcyonium-Assoziation. Die obere Schicht der Pori-
feren-Ascidien-Zone wird nach den Untersuchungen von GISLEN an
exponierten Stellen von der Alcyonium-Assoziation eingenommen. Sie
lebt hier in Tiefen von 16—31,8 m. — Sehr haufig: Alcyonium digita-
tum, Ascidia aspersa (fehlt in den am meisten exponierten Stellen),
Asterias glacialis, A. miilleri, A. rubens, Balanus balanus (wenige
Exempl. an jeder Station), Caryophyllia swithii, Chiton sp., Echinus
esculentus, Flusira securifrons, Gibbula cineraria, Ophiura albida,
Plumularia, Psammechinus miliaris, Saxicava rugosa, Scrupocellaria.
— Haufig: Anapagurus chiroacanthus, Anomia patelliformis, Boltenia
echinata, Ciona intestinalis (kleine und vereinzelte Exempl.), Crania
anomala (geringe Anzahl), Emarginula fissura, Eurynome aspera,
Idmonea serpens, Lepidonotus squamatus, Leucosolenia botryoides,
Modiolaria marmorata, Nassa incrassata, Nereis pelagica, Ophiothrix
fragilis, Pomatoceros triqueter, Sertularella, Styela rustica (vereinzelte
Exempl.), Thelepus circinnatus. Unter den weniger haufigen Arten
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waren typisch: Diphasia cf. tamarisca, Peltogaster paguri, Cardium
norvegicum. An Pflanzen sehr hiufig: Delesseria sanguinea, Litho-
thamnion. Besonders charakteristisch fiir diese Assoziation ist nach
GISLEN FEchinus esculentus. An manchen Stellen kann der Schlangen-
stern Ophiothrixz fragilis nahezu den Boden bedecken. Im Bereich der
Alcyonium-Assoziation treten fleckenartig eingestreut vier weitere Asso-
ziationen auf.

Fig. 64. Felsbodenbesiedlung aus der Stenogorgia-Assoziation. Mit den Octokorallen

Stenogorgia rosea (oben links) und Aleyonium digitatum (Mitte), den Hydgoidpolypen

Diphasia tamarisca und Nemertesia antennina und der Muschel Pecten maximus
(Aufsicht auf die Mantelspalte, Mitte oben). — Nach Gistex 1930.

7. Stenogorgia-Assoziation (Fig. 64, 65). 24 m (bzw. ca.
30 m) in 3 Dredgeziigen festgestellt). Nahe verwandt mit der vorigen
Assoziation, vielleicht nur eine reiche Variante derselben. Konstant waren:
Aleyonium digitatum (sehr reichlich), Ascidia virginea, Bougainvilleu
ramosa, Caryophyllia smithii, Eupagurus bernhardus, Gypsina inhae-
rens, Porella stenei, *Stenogorgia rosea. — Ferner kamen vor: Alcyo-
nidium gelatinosum, Anapagurus chiroacanthus, Antedon petasus, An-
tennularia ramosa, Ascidia mentula, Ascidiella aspersa, Asterias
rubens, Balanus balanus, B. crenatus, Boltenia echinata, Buccinum
undatum, Caberea ellisii, *Calliostoma zizyphinus, *Cellepora avicula-
7ris, Crania anomala, *Ebalia cranchi, Echinus esculentus, *Eupagurus
cuanensis, Eurynome aspera, Ficulina ficus, Flustra securifrons, Hyus
coarctatus, Inachus dorsettensis, Lafoea dumosa, Ophiura albida, *Pec-
ten maximus, Portunus pusillus, Psammechinus wmiliaris, Plumularia
spec., Retepora beaniana, Sertularella sp., Terebratulina caput serpen-
tis, Verruca stromia. — An Pflanzen besonders Delesseria sanguiner.
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8. Volsella-Assoziation. 15 (—15,6) m. Tritt im Gebiet
nur sparlich auf, scheint Orte mit starker Stromung zu bevorzugen.
Bei guter Entwicklung stehen die Muscheln dicht nebeneinander wie
in der Mpytilus-Assoziation. An Tieren waren vorhanden: Anomia
cerhippium, Ascidia? obliqua, Ascidiella aspersa, Asterias rubens, Bo-
lanus balanus, Ciona intestinalis, Gibbula cineraria, *Lepela caeca,
Lepidonotus squamatus, *Mya truncata, Nereis pelagica, *Pinnotheres

Fig. 65. Felsbodenbesiedlunng der Stenogorgia-Assoziation (verarmtes Gebiet).
Mit den Anthozoen Stenogorgia rosea (rechts oben), Caryophyllia smithii, Metridium
senile (Aktinie, rechts unten), dem Crinoiden Antedon petasus und der Schnecke

Aporrhais pes pelecani (oben). — Nach GisLEN 1930.

pisum, Pomatoceros triqueter, Saxicava rugosa, Styela rustica, Styla-
rioides plumosa, Thelepus circinnatus, Volsella modiolus. Natiirlich ist
das Auftreten des Muschelwichters (Pinnotheres) und von Mya truin-
cata als ,,Charakterarten” dieses Gebietes nur zufallsbedingt.

9. Suberites massa-Assoziation. Nur von 1 Station,
24,3 m Tiefe. Nahe verwandt mit der Alcyonium-Assoziation. An Tie-
ren waren vorhanden: Alcyonium digitatum, Ascidia mentula, A. vir-
ginea, Asterias miilleri, Buccinum undatum, Corella parallelogramma,
Echinus esculentus, Flustra securifrons, Gibbula cineraria, Ophiopho-
lis deuleata, Ophiothriz fragilis, Ophiura albida, Plumularia, Psamm-
echinus miliaris, Suberites massa (mit 333 g von insgesamt 600 g leben-
der Substanz). Algen, vereinzelt. (Corallina, Delessaria, Lithothamnion,
Polysiphonia).

10. Balanus balanus-Assoziation. 16,5—279m. Nur
an 2 Stellen festgestellt. An beiden waren vorhanden: Alcyonium digi-
tatum, Ascidiella aspersa, Asterias rubens, Balanus balanus, Sazicava
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rugosa; nur an einer Stelle traten auf: Alcyonidium gelatinosum, Ana-
pagurus chiroacanthus, Anomia ephippium, A. patelliformis, Ascidia
mentula, A. obliqua, Asterias glacialis, A. miilleri, Bollenia echinata,
Buccinum undatum, Chiton spec., Corella parallelogramma, Crisia,
Echinus esculentus, Euchone spec., Eupagurus bernhardus, Lepidono-
tus squamatus, Metridium dianthus, Nereis pelagica, Ophiopholis acu-
leata, Ophiotrix fragilis, Plumularia pinnata, Psammechinus miliaris,
Scrupocellaria, Serpula vermicularis, Sertularella, Smittina pallasiana,
Styela rustica, Thelepus circinnatus, Urticina felina.

In den geschiitzteren Teilen des oberen Bezirks der Poriferen-
Ascidien-Zone sind die Ascidien-Assoziationen am stidrksten entwickelt.
Hierher gehoren:

11. Obere Ascidien-Assoziation. 8,7—24m (27,5m)
Tiefe. Kommt in zwei Modifikationen vor, einer dulleren (im Fjord)
und einer inneren. Die dufere ist oft vermengt mit der Alcyonium-
Assoziation, charakteristisch sind: Ascidia mentula und Ascidiella, fer-
ner Ascidia virginea als Gast aus der Alcyonium-Assoziation. Die
innere geht z. T. in die Metridium-Assoziation iiber, sie ist durch
Styela rustica, Dendrodoe und hiaufigeres Auftreten von Corella charak-
terisiert. Die obere Ascidien-Assoziation ist verbreitet, fehlt jedoch
den innersten Buchten und den stark exponierten Felsflichen. Sie
steigt in ihrer Tiefenlage von auBen nach innen an, ihre obere Grenze
liegt an der Miindung des Fjords und zwischen den Schéren bei zirka
15—18,5m, im inneren Teil des Fjords bei 9—7 m, die Zahlen fiir die
untere Grenze lauten 24—28 m und 14—18m. In der folgenden Liste
bedeutet (a) vorwiegend in der duBeren Modifikation, (i) vorwiegend
in der inneren. Sehr haufig: Alcyonium digitatum (a), Ascidia men-
tula (meist a), Ascidiella aspersa, Asterias rubens, Balanus balanus
(meist a), Chiton sp., Corella parallelogramma (hauptsichlich i), Den-
drodoa grossularia (i), Echinus esculentus (a), Lepidonotus squamatus,
Metridium dianthus (i), Nereis pelagica (hauptsichlich a), Psamm-
echinus miliaris (hauptséchlich i), Saxicava rugosa, Styela rustica
(hauptsédchlich 1), Thelepus circinnatus, Tonicella marmorea (i). Haufig:
Anomia patelliformis, Bollenia echinata, Cardium cf. fasciatum, Ciona
intestinalis, Eupagurus bernhardus, Gibbula cineraria, G. twmida,
Halichondria panicea war. bibula (lokal), Hyas araneus, Modiolaria
marmorata, Mytilus edulis (vereinzelt kleine Exempl.), Ophiura albida
(wenige kleine Exempl.), Plumularia pinnata, Scrupocellaria (a), Ser-
tularella, Smittina pallasiana, Tubularia larynx, Volsella phaseolina,
— Unter den mehr vereinzelt auftretenden Arten waren spezifisch:
Archidoris tuberculata, Ascidia conchilega, Cottus bubalis, Echinocla-
thria normani, Solaster pappossus, Spirontocaris pusiola, Tegella uni-
cornis, Acmaea testudinalis, Aeolis spec., Amphitrite cirrata, Anaitides
gronlandica, Nereis dumerili. Auch fiir diese Arten ist die Spezifitit
flir diese Assoziation nur lokal, nicht allgemein giiltig.

12, Ascidia-obliqua-Assoziation. 24—282 m Tiefe.
SchlieBt sich nach unten an die vorige Assoziation an, untere Grenze
der Ascidia-obliqua-Assoziation nicht genau bekannt, sie wird offen-
bar in 40—50 m Tiefe von der Mycale-Assoziation ersetzt. Sie ist auf
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die inneren Teile des Fjords beschrinkt, aus gleichen Tiefen von den
Schiren und der Skagerrak-Kiiste unbekannt, von den Kloster-Inseln
jedoch in Menge von 25 m bis 200 m Tiefe. Die Assoziation ist also
offenbar im Gullmarfjord ein Flachwasserrelikt einer Tiefwasser-Asso-
ziation des Koster-Fjords. — Sehr haufig: Ascidia mentula, A. obliqua,
Ascidiella aspersa (in méaBiger Zahl), Asterias rubens, Crania ano-
mala (maB. Zahl), Ophiothrixz fragilis (wenige Exempl.), Sazicava
rugosa, Styela rustica (vereinzelte Exempl.), Terebratulina caput ser-
pentis (dto.), Thelepus circinnatus. — Hiufig: Anomia patelliformis,
Balanus balanus (wenige Exempl.), Bolitenia echinata, Caryophyllia
smithii, Chiton sp., Emarginula fissura, Eurynome aspera, Lepidono-
tus squamatus, Modiolaria marmorata, Ophiopholis aculeata, Pecten
septemradiatus, Sabella penicillus (vereinzelte Exempl.), Serpula wver-
micularis, Stylarioides plumosus (vereinzelte Exempl.), Velutina velu-
tina. Unter den weniger hidufigen Arten waren fiir die Assoziation
typisch: Nereis zonata, Sycon coronatum, Amphiura, filiformis (/).
Pflanzen fehlen fast vollkommen.

13. Ciona-Assoziation. 123—153m Tiefe. Tritt in beweg-
tem Wasser fleckenartig innerhalb der oberen Ascidien-Assoziation auf.
— Sehr héaufig: Ascidiella aspersa, Asterias rubens, Balanus balanus,
Ciona intestinalis, Nereis (cf. pelagica), Thelepus circinnatus. —
Haufig: Anomia ephippium, A. patelliformis, Gibbula tumida, Styela
rustica. Keine spezifischen Bewohner.

14. Metridium-Assoziation. 3,3—20,4m. Bevorzugt trii-
bes Wasser und tritt daher besonders in den inneren Buchten auf und
ersetzt hier etwa die obere Ascidien-Assoziation, tritt auch flecken-
weise in der ,mottled-Assoziation® auf. — Sehr haufig: Asterias
rubens, Corella parallelogramma, Halichondria panicea, Metridium
dianthus, Mytilus edulis, Psammechinus miliaris, Styela rustica. —
Haufig: Ascidiella aspersa, Chalina arbuscula, Chiton sp., Harmothoe
imbricata, Pomatoceros triqueter, Saxicava rugosa, Tonicella marmorea.
Pflanzen treten zuriick, hdufig sind noch: Furcellaria fastigiata, Litho-
thammnion, Phyllophora, Polysiphonia elongata, Trailliella intricata.

15. Mottled-Assoziation. Diese Ubergangszone zwischen
den vorwiegend pflanzlich und den vorwiegend durch Tiere besiedelten
Felsboden sei hier kurz erwdhnt: Sie schlieft sich tiefenméBig nach
oben an die obere Ascidien-, die Metridium- und die Aleyonium-Asso-
ziation an, sie selbst geht nach oben meist in die Furcellaria-Region
iiber. Sie erstreckt sich in den #duBeren Teilen etwa zwischen 9 bis
13,5m als obere Grenze und 18—21 m als untere Grenze. In iiberhén-
genden Stellen kann sie auf den Bezirk von 3—6,3m Tiefe verlagert
werden. Neben zahlreichen Buschalgen werden als sehr hédufig an-
gegeben: Ascidiella aspersa, Asterias rubens, Nereis pelagica, Pomato-
ceros triqueter, Psammechinus miliaris, Styela rustica, als hiufig wer-
den angefiihrt: Chiton sp., Crisia, Corella parallelogramma, Halichon-
dria panicea, Litorina litorea, Membranipora membranacea, Metridium
dianthus, Mytilus edulis, Ophiura albida, Plumularia (lokale Modifika-
tionen bildend), Sawicava rugosa, Scrupocellaria, Smittina pallasiana,
Spirorbis, Tonicella marmorea. An typischen Arten werden noch an-
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gegeben Farrella sp., Gobius niger, Hippolyte (Virbius) varians, auch
hier hat diese ,,Spezifitit“ im Vorkommen dieser Arten nur lokale,
nicht allgemeine Bedeutung.

16. Halichondria-Coenose. Die Halichondria-Coenose ge-
hort dem obersten Bezirk der Poriferen-Ascidien-Zone an; sie kann
sich demgemalBl nur an pflanzenfreien Stellen voll entwickeln, dringt
danpn aber z. T. in Gebiete vor, die gelegentlich trockenfallen. Die von
GISLEN beschriebene Halichondria-Coenose des Gullmar-Fjords lebt in
1,2—5,4 m Tiefe in suspensionsreichem Wasser geschiitzter Stellen, sie
enthilt nur einen geringen Artenbestand. Es werden angegeben: Sehr
hiufig die sessilen Arten, der Schwamm Halichondria panicea, die
Ascidie Dendrodoa grossularia, sowie das Bryozoon Scrupocellaria, fer-
ner die verbreiteten Echinodermen Asterias rubens und Psammechinus
miliaris. — Héufig sind Amphithoe rubricata, Anomia patelliformis,
Ascidiella aspersa, Corella parallelogramma, Harmothoe imbricata,
Metridium dianthus, Metrocarpa leachi, Modiolaria (Musculus) marmo-
rata, Mytilus edulis, Nereis pelagica, Saxicava rugosa, Tubularia
larynx. Der Artenbestand ist also sehr wenig charakteristisch. Daf in
dhnlichen Regionen viel reichere Coenosen auftreten konnen, zeigen die
Untersuchungen von KITCHING, MACAN und GILSON 1934 an der
stidenglischen Kiiste. Die Autoren fanden hier an senkrechten oder
iiberhingenden Felsen unter der Springniedrigwasserlinie (0 bis zirka
8m Tiefe) eine ,Distomus-Halichondria-Assoziation®
Gegeniiber den benachbarten Laminarienbestinden traten hier als
Differentialarten auf die Porviferen Leucosolenia coriacea, Leuconia
nivea, L. gossei, Amphilectus fucorum, Myxilla rosacea, Anchinoe fic-
titia, die Hydroiden Myriothela cocksi, Dynamena pumila, Sertularella
polyzonias, Sertularia operculata, Plumularia setaca, " Aglaophenia
pluma, die Aktinie Corynactis wviridis, die Cirripedier Verruca stroe-
mia, Balanus perforatus, die Muschel Kellia suborbicularis, das Bryo-
zoon Schizoporella linearis, die Ascidien Distomus wvariolosus, Ama-
roucium punctum, sowie mehrere Polychaeten und Amphipoden. Ge-
meinsam mit den Laminariengebieten waren u. a. die Poriferen Sycon
coronatum, Grantia compressa, Halichondria panicea, die Bryozoen
Membranipora pilosa, Umbonula verrucosa, Schizoporella hyalina, die
Tunicate Aplidium pallidum, die Schlangensterne Amphipholis squa-
mata und Ophiothrix fragilis. Quantitativ treten in erster Linie hervor:
Distomus variolosus, Aglaophenia pluma, Halichondria panicea, Bala-
nus crenatus, und der Amphipode Parajassa pelagica, in zweiter Linie
Grantia compressa, Sertularia operculata, die Aktinie Corynactis wviri-
dus, die Polychaeten Sabella pavonina, Platynereis dumerilis, Pomato-
ceros triqueter, ferner die Assel Jawira maculosa, die Amphipoden
Caprella tuberculata, Jassa spec., Apherusa jurinei, die Muscheln Hete-
ranomia squamata und Mytilus edulis, die Ascidie Diplosoma listeria-
num. Im Helgolinder Gebiet besiedeln den Felsboden, besonders an
nach unten gekehrten Flachen gleichfalls vorwiegend Schwimme und
Ascidien, und zwar Halichondria panicea, Halisarca, Sycon coronatum,
die durchsichtige Ascidie Clavellina lepadiformis, die rote Sydnium
turbinatum, sowie die Krustenascidien Didemnum helgolandicum und
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Botrylius. Viele dieser Arten reichen als Hypobiosen (unter Steinen) bis
in den Gezeitengiirtel. Hier auch zahlreiche Aktinien: Urticina felina,
Actinia equina, Sagartia anguicoma, S. {iroglodytes, Metridium, an
ihnen der Pantopode Pycrogonum litorale, ferner der Balanide Ver-
ruca stroemia, Pomatoceros, Gibbula cineraria.

Betrachtet man den oberen Bezirk einfach als Zone (etwa im Tiefen-
bereich von 0—30 oder 50 m), so lassen sich eine ganze Anzahl sessiler
Tiere anfiihren, die diesen Bezirk als Hauptlebensraum haben: unter
den Schwammen etwa Leucosolenia variabilis, Grantia compressa, Leu-
candra nivea, Spaniplon armaturum, Raspaila ramosa, Tethypora spi-
nosa, Haliclona limbata, Halichondria albescens (von der Ebbelinie
abwirts bis 2 m!), Hymeniacidon sanguinea (briefl. Mitt. Prof. W.
ARNDT), unter den Hydroiden Eudendrium arbuscula, Laomedea loveni,
L. flexuosa (besonders Gezeitenzone), Campanulina lacerata u. a., unter
den Tunicaten Bolryllus u. 4. Niheres sieche bei den einzelnen Gruppen.

III. Das eulitorale Felsbhodengebiet.

Ebenso wie das Sublitoral ist das felsige Eulitoral normalerweise
von einer dichten Pflanzenschicht bedeckt (Fucus, Ascophyllum u. a.),
die nur geringe Bodenflichen fiir tierische Besiedelung freilifit. Wo
diese Pflanzendecke fehlt, treten Balaniden, die Miesmuschel (Mytilus)
und lokal koloniebildende Polychaeten (Sabellaria, Fabricia) bestands—
bildend auf. .

1. Mytilus-Assoziation. Mytilus zeigt seine stdirkste Mas-
senentwicklung nicht auf Felsboden, sondern in den auf Sand- und
Schlickgebieten lagernden Mytilushinken (vgl. S. 184) und an Pféh-
len. An Felsen tritt sie nesterweise in manchen Felsspalten auf oder
bildet ein Band unterhalb des Balanidengiirtels. GISLEN beschreibt
vom Gullmarfjord ein solches Mytilus-Band in — 0,25 m bis + 0,4 m
Tiefe (in sehr exponierten Felstiimpeln bis + 2,5m). Es bevorzugt
hier mafBig exponierte Stellen. Sehr artenarm mit Balanus balanoides,
Litorina litorea, Metridium dianthus (klein), Nereis pelagica. An
anderen Stellen hier auch die Raubschnecke Nucella lapillus, die Mies-
muscheln anbohrt, oft die Triclade Procerodes littoralis. Durch Eis-
gang wird die Mytiluszone zerstort.

2. Polychaetenzonen. Massige Polychaetenkolonien treten
in verschiedenen Tiefenzonen auf (Chaetoplerus!), doch ist im unteren
Eulitoral lokal eine besondere Haufung derartiger Polychaetenmassen
zu beobachten. Es ist vor allem die Sandkoralle Sabellaria alveolata,
z. T. auch S. spinulosa, die zwar vielfach unterhalb des Eulitorals
vorkommt, an manchen Stellen auf groBlie Strecken im Eulitoral be-
standsbildend auftritt. Die Sabellarienklumpen enthalten in ihren Hohl-
rdaumen eine ziemlich reiche Fauna von Polychaeten, Amphipoden.

Die zweite Polychaetenart, die im Eulitoral formationsbildend auf-
tritt, ist Fabricia sabella. Diese kleine, sandrohrenbauende Art ist an
sich nicht koloniebildend und recht euryoek, bildet aber im Eulitoral
durch Massensiedlung einen sandig-schlickigen Uberzug auf Felsen
(HAGMEIER 1930 c¢), der selbst wieder von Turbellarien der Larve der
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Miicke Clunio marinus, Harpacticiden, Nematoden, sogar Amphipoden
(Pariambus typicus) besiedelt wird.

3. Felsbodentiere des pflanzenbedeckten Euli-
torals. Soweit GroStange das felsige Eulitoral besiedeln, kénnen sie
zwar, wie erwiahnt, das Aufkommen eines dichten tierischen Bewuch-
ses verhindern, doch bleibt zwischen den Ansatzstellen der Tangbiische
noch geniigend Raum fiir die Ansiedlung tierischer Felsbewohner. Die
Wirkung mancher Extremfaktoren des Eulitorals wird hier sogar durch
die Tangdecke stark gemindert, z. B. Austrocknung, Sonneneinstrah-
lung, Temperaturschwankungen, z. T. auch AussiiBung. Dieses Gebiet
wird besonders von Gastropoden besiedelt, z. B. Litorina litorea, L.
obtusata, Napfschneckenarten (Patella), der Raubschnecke Nucella la-
pillus, der kleinen Skeneopsis planorbis, in tieferen Regionen Kreisel-
schnecken (Gibbula cineraria, G. umbilicalis, Calliostoma zizyphinus
u. a.). Hier siedeln auch mehrere Aktinien, besonders Actinia equina,
ferner Diadumene luciae, Amthopleura thallia, Bunodactis verrucosa
u. a., im unteren Eulitoral auch Eindringlinge aus tieferen Gebieten,
so Metridium dianthus, Urticina felina, Sagartia troglodytes. Hydroid-
polypen sind nur spérlich vorhanden (hédufiger an den Tangen selbst,
am verbreitetsten sind Dynamena pumila, Clava squamata, Laomedea-
Arten), die Krebse Carcinus maenas, z. T. in Massen die Talitride
Hyale nilsoni. Weitere vorwiegend die Algenbestinde selbst besiedelnde
Arten siche S. 200. Die Empfindlichkeit gegen Trockenliegen und dem-
gemdfB die Hohenlage des Vorkommens ist bei den einzelnen Arten
verschieden (vergl. Fig. 66), am unempfindlichsten ist in diesem Ge-
biet Litorina litorea und die Patfella-Arten, die auch in diesem Euli-
toral oekologisch am verbreitetsten sind.

Bedeutend reichhaltiger wird das untere Eulitoralgebiet, wenn es
mit aufliegenden Felsblocken bedeckt ist (Felswatt). Wie bereits S. 174
kurz erwiahnt wurde, besiedeln dann die Unterseite der liegenden Steine
zahlreiche sessile und hemisessile Tiere der Poriferen-Aszidien-Zone.
Besonders Schwamme sind hier reichlich vorhanden (Halichondria
panicea, Leucosolenia botryoides, Sycon, Leucandra nivea, Oscarella
lobularis, Halisarca dujardini). Ascidien treten hier mehr zuriick,
relativ haufig noch Didemnum helgolandicum und Sydnium tubinatum
bei Helgoland, ferner sind in diesem Gebiet stellenweise Leptoclinum
listerianum, Amaroucium proliferum u. a. vorhanden; an weiteren
sedentdren Formen leben hier der Cirripedier Verruca stroemia, ein-
zelne Hydroiden (auch Twubularia), Pomatoceros. Nicht wenige vagile
Tiere besiedeln auch das Felswatt, das ja durch seine Restlachen von
Seewasser groBere Bezirke vor volliger Austrocknung schiitzt. Wir fin-
den unter solchen Bedingungen noch Schlangensterne (besonders den
viviparen Amphipholis squamata, auch Ophiocomina nigra), Seeigel
(Psammechinus miliaris), nicht wenige Polychaeten, dekapode Krebse
(Galathea-Arten, Pilumnus, Cancer), den nesterbauenden Amphipoden
Amphithoe rubricata u. a. in diesem Teil der Gezeitenzone.

4. Die Balaniden-Zone. Eine charakteristische Formation
der Meereskiisten ist das weiBe Balanidenband, das nur mit geringen
Unterbrechungen die obere Grenze des Eulitorals in Felsgebieten des

.
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Fig. 66. Vertikalyerteilung verschiedener Eulitoral-Organismen (Namen oben).
Links: Angabe der Flutlage (E Extrem, M Mittel, HW Hochwasser, LW Niedrig-
wasser, S Springtiden, N Niptiden, CD O-Linie der Kartenangabe. Rechts: Hothen-
angabe. Unten: Trockenlage -(Exposure) in %. Sie wird fiir die einzelnen Stellen
durch die diagonale Linie angegeben; die etwas hher verlaufende unterbrechene Linie
zeigt die Verhiiltnisse des Brandungsgebiets. Ebenso gibt links die #uBlere Vertikale

die Verhiltnisse des Brandungsgebiets an. — Nach Conman 1932,

Meeres so auffillig kennzeichnet. In Brandungsgebieten und in pflan-
zen- und mytilusfreien wird dieser weiBe Strandgiirtel breiter, an be-
wachsenen und ruhigen Stellen schmaler (Fig. 54). Die Balaniden
siedeln in diesem Gebiet so dicht, daB oft Tier an Tier sitzt. Im Gebiet
Grimpe & Wagler, Tierwelt der Nord- und Ostsee I.a 12
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sind es nur 3 Arten, die diesen Giirtel bilden. Allein im westlichen
Teil tritt Chthamalus stellalus auf, der auch am hochsten siedelt und
sogar die Grenze des mittleren Springtidenhochwassers erreicht; er
dringt so in Regionen vor, die nur alle 14 Tage auf kurze Zeit iiber-
flutet werden. Am verbreitetsten ist in der Nordsee Balanus balanoides
(Fig. 67), dessen Siedlungszone durchschnittlich etwas tiefer liegt; er ist
in weiten Gebieten die einzige Art im eulitoralen Balanidengiirtel, in der
westlichen Ostsee wird er selten, er wird hier in allen entsprechenden

Fig. 67. Telsgebiet mit Litorina saxatilis und Balanus balanoides.
Helgoland, Westkiiste. — Nach ANEEL.

Gebieten durch Balanus improvisus ersetzt, der aber nicht nur den Ba-
lanidengiirtel bildet, sondern auch an geeigneten Stellen im eigent-
lichen Meeresgebiet (auf Muscheln und Muschelschalen, sogar auf
Zostera) verbreitet ist. Die untere Grenze dieses Giirtels wird offen-
bar durch die Konkurrenz bestimmt, die obere durch die Uberflutungs-
dauer. Was an anderen Tieren in diesem Balanidengiirtel vorkommt,
sind Nachbarn aus den angrenzenden Gebieten, besonders Litorina-
Arten. GISLEN 1930 fiihrt fiir seine Balanus-balanoides-Assoziation
des Gullmarfjords auch héaufig Asterias rubens, Litorina saxatilis (an
geschiitzten Stellen L. litorea und L. obtusata), als vereinzelt Anomia
ephippium und Chalina arbuscula an.

IV. Das Supralitoral des Felsbodens.

Pas sich an die Balaniden-Zone anschlieffende Supralitoral ist arm
an Arten, besonders wenn der Felsboden einheitlich und nur wenig
spaltendurchsetzt ist. An echt marinen Tieren sind hier nur verbreitet
die kleine vivipare Litorina saxatilis (Fig. 67), die hoch vordringende,
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pelagische Eikapseln legende Litorina neritoides (im westlichen Teil) und
die groBe amphibische Assel Ligia oceanica. Auch diese Arten bevorzugen
bereits zerkliiftetes Gebiet und ziehen sich bei Sonnenbestrahlung in
Gesteinsspalten zuriick. Massenhaft besiedelt an manchen Stellen diese
(und z. T. tiefer liegenden Zonen) der Springschwanz Anurida mari-
tima. An spalten- und gerdllreichen Gebieten treten mnoch weitere
+ Arthropoden hinzu, so daB das Gebiet den Charakter einer Landbio-
coenose annimmt. Hier leben TausendfiiBer (Scolioplanes maritimus),
Felsenspringer (Machilis, Petrobia), auch Kifer (Adepus), die Wanze
Aepophilus. Besonders zahlreich sind hier die Milben, besonders wenn
Flechtenbewuchs den Felsen bedeckt oder Felsgeroll vorhanden ist.
HALBERT 1928 zahlt von der Irischen Kiiste ca. 50 Milbenarten ver-
schiedener Familien auf, die vorwiegend diese Region besiedeln und
z. T. spezifische Meeresstrandbewohner sind. Mehrere von ihnen dringen
ebenso wie andere Arthropoden in den eulitoralen Bezirk ein, wenn in
diesem durch Spaltenbildung oder Steinlagerung Luftbezirke wihrend
der Flut bleiben oder wenigstens die Uberflutungsintensitit herabgesetzt
wird; einige Arten (Cyrthydrolaelaps hirtus, Halolaelaps gabriusculus,
Pachylaelaps littoralis, Phaulocylliba littoralis) bevorzugen sogar das
eulitorale Braunalgengebiet. Die Mehrzahl dieser Milben ist auch unter
Steinen auf Sand oder Weichboden in entsprechender Hohenlage an-
zutreffen.

Die geographische Verteilung der Felsboden bedingt es, daBl derartige
regionale Verschiedenheiten, wie sie bei den Sand- und Weichboden-
coenosen vorhanden sind, fiir Felsgebiete nicht vorhanden sind. Zwar ist
das englische Felsgebiet durch eine Anzahl lusitanischer und das nor-
wegische durch arktisch-boreale Arten ausgezeichnet; es fehlen aber
die Brackwassermodalititen der Biocoenosen, da im Gebiet der Belt-
see und siidlichen Ostsee fiir tierische Besiedlung geeignete Felsgebiete
fehlen. Nur auf Bédnken mit erratischen Blocken siedeln hier unter
dem dichten Algenbewuchs einzelne Urticina felina, Metridium, Trachy-
dermon cinereum, Acmaea lestudinaria, an Steinen des Strandes sind
Balanus- und Mytilussiedlungen vorhanden, auf ihnen leben Litorina
litorea und L. saxatilis, unter Steinen Procerodes littoralis und Clava
multicornis, im supralitoralen Steingeroll auch die Assel Ligia oceanica
und der Machilide Petrobia baltica. Die Felsgebiete der mittleren und
nordlichen Ostsee sind extrem arm an Felsbodentieren. Von marinen
Arten dringen noch Balanus balanoides und Mytilus edulis in diese
Gebiete vor, werden aber im nordlichen Bezirk durch Aussiifung und
Vereisung behindert. Spezifische Brackwasser-Felstiere gibt es nicht,
nur Cordylophora caspia und Membranipora crustulenta siedeln auBer
auf Pflanzen auch auf Hartboden. Vom SiiBwasser dringen die
Schnecke Theodoxus fluviatilis und z. T. Schwidmme in dieses Gebiet
vor.

| Die sekundiren Hartbodengebiete. Epifaunen. |

Auf Hartteilen, besonders Molluskenschalen, kleinen Steinen und
auf Kunstbauten (Molen, Pfiahlen, Bojen) konnen sich Tiere der Fels-
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bodencoenosen iiber weite Sand- und Weichbodengebiete ausbreiten und
hier echte , Epifaunen” bilden. PETERSEN hat vermutet, daB z. B.
die Mpytilus-Epifauna zur Macoma-baltica-Community, die Modiolus
(Volsella) Epifauna zur Abra- und Venus-Community, Crania ano-
mala zur Amphiura-chiajei-Community gehore. Diese Auffassung ist
insofern richtig, als auch die Epifaunen ebenso wie die darunter
liegenden Bodenbiocoenosen mit der Tiefenlage ihre Zusammensetzung
dndern und ferner von dem Sinkstoffgehalt des Wassers und der
‘Wasserbewegung abhdngig sind. Im groBen und ganzen sind die Epi-
faunen Assoziationsfragmente der unter gleichen Bedingungen leben-
den Felsbodencoenosen, doch ist die Auswahl der Arten keine zufillige,
und nicht wenige Arten erlangen sogar in der Epifauna eine groBere
Verbreitung und Héaufigkeit als in den zugehorigen Felsgebieten (Myti-
lus, Ostrea, Alcyonidium gelatinosum u. a.). Die Besiedelungsmoglich-
keit der sekunddren Harthodengebiete wird vorwiegend durch ihre Un-
bestindigkeit geregelt. Einzelne Steine in Sandgebieten, tote Muschel-
schalen auf Weichbéden werden nur eine beschrinkte Zeit zur Besied-
lung freiliegen; auf ihnen werden also vorwiegend solche Arten siedeln,
deren Larven im Wasser weit verbreitet sind und schnell heranwach-
sen konnen. In diesem Sinne sind die Tierbestinde auf Schalen und
kleinen Steinen Initialphasen, die auf festen Felsgebieten bald von
anderen Tierformen verdringt werden. Es iiberwiegen hier Balaniden.
Serpuliden (Pomatoceros), Hydroiden, Schwamme, Bryozoen.

Die Epifauna ist nur an wenigen Stellen griindlicher untersucht
worden. Im Gebiet der Nordsee und der Norwegischen Rinne ist fiir
die tiefen Weichbodengebiete nach BROCH der Hydroidpolyp Perigo-
nimus abyssi charakteristisch (als Epizoon?); tiefste Teile des Katte-
gats enthalten auf hartem Boden mit Steinen nach PETERSEN 1914
den Brachiopoden Crania anomala und den Cirripedier Scalpellum, also
Ableger der Besiedlung tiefer Felsregionen. Das Nordseegebiet enthélt in
den tieferen (80—150 m) Regionen des Nordteils auf schalenbedecktem
Sandboden ,,Hydroidenwilder* als Epifauna, die besonders aus Thujaria
thuja (Fig, 68), Abietinaria abietina, Nigellastrum fallax, Hydrallmannia
falcata, Grammaria abietina, Sertularella {iricuspidata, Campanularia
volubilis bestehen. Lokal treten auch hier die Mytilide Volsella und
Alcyonium, die Polychaeten Chaetopterus, Filigrana implexa auf. Auf
den Mittel- und Siidgebieten der Nordsee bildet in mittleren Tiefen
(—80 m) auf steinigen Sandbioden oft eine Fauna buschférmiger Bryo-
zoen ausgedehnte Bestdnde (z. B. Doggerbank, GroBe Fischerbank),
die vorwiegend aus Flustra securifrons, F. foliacea und Alcyonidium
gelatinosum bestehen. Die beiden letzten Arten treten ja hidufig im
Spiilsaum der Nordsee auf. Weitere Busch-Bryozoen der Epifauna
dieses Gebietes sind Carbasea carbasea, Gemellaria loricata, Scrupo-
cellaria scruposa, Bicellariella ciliata, Bugula u. a. Oft siedelt sich
dabei eine Bryozoenart auf der anderen oder auf Hydroidpolypen an.
Auch in diesem Gebiet fehlen Hydroiden nicht (Hydrallmannia falcata,
Laomedea longissima, Campanularia wverticillata, Plumularia pinnata,
Lafoea dumosa, Thujaria thuja, Hydractinia echinata). Schalen und
Steine sind dicht bedeckt mit den weilen Rohren des Polychaeten
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Pomatoceros triqueter und Balanus-Arten (B. balanus und B. crenaius)
und krustenartigen Bryozoen. Auf Gebieten mit suspensionsreichem
Bodenwasser bilden oft Schwiamme die charakteristischen Arten der Epi-
fauna, z. B. Halichondria panicea, Ficulina (Suberites) ficus und unter

S

Fig. 68. Mytilus-Schale mit Bewuchs von Hydroiden (Thujaria thuja), Serpuliden,
Balaniden, Bryozoen, — Nach HiNcks aus Murray 1912,

den Anthozoen iiberzieht an solchen Stellen vor allem Mefridium senile
oft alle groBeren Festkorper. Alcyonium beginnt hier oft sein Wachstum
an den Rohren des Polychaeten Sabella pavornia. Ascidien treten nur
vereinzelt als Epifauna auf, doch 2z T. lokal gehduft (Ascidiella
aspersa verbreitet, Ciona intestinalis, die kugelformige kartoffelahn-
liche Synascidie Synoecium pulmonaria). Nicht nur sessile Tiere bil-
den derartige Epifaunen. Abgesehen von den die Bryozoen und Hy-
droiden besiedelnden Krebsen, Opisthobranchiern und Polychaeten tre-
ten auch echte vagile Tiere des Felsgebietes auf Schalen oder kleinen
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Steinen auf, besonders
Placophoren (Lepidopleu-
rus asellus u. a.) sowie
im Strandgebiet Patelien.
In flachen Gebieten
treten drei besondere Epi-
faunengebiete auf, die
auch bereits eingehender
studiert sind, die Austern-
binke, Sabellarienriffe und
Mytilusbinke (Fig. 69).
Die Austernbanke
sind zundchst durch die
Auster  (Ostrea  edulis)
charakterisiert. Sie bildet
keine ,Bénke“, da die
Muscheln locker verteilt
auf Festkorpern sich an-
siedeln. Neben den mit der
linken Schalenseite fest-
gewachsenen Austern sind
die Gebiete mit leeren
Austernschalen bedeckt,
die durch ihre GriBe einer
reichen Epifauna Sied-
lungsmoglichkeiten bieten.
Die Austernbianke liegen
in erster Linie auf festem,
nicht leicht veranderlichem
Sandgrund, der mit Schlick
gemischt ist und von einer
Stromung getroffen wird
(vergl. HAGMEIER und
KANDLER  1927). Sie
konnen lokal bis ins Eu-
litoral (iiber Springniedrig-
wasserlinie) reichen, sind
aber in den Flachgebieten
durch tiefe Temperaturen
und Mytilusiiberwachsung
bedroht. Die Schalen be-
herbergen eine reiche endo-
lithische Fauna vom Bohr-
schwamm (Clione), dem
Polychaeten Polydora ci-
liata und Dodecaceria con-
charum, seltener Phoronis
gracilis, die die Schalen
rasch durchlochern. Die
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Schalen enthalten zunichst einen Niederbewuchs mit sessilen Tieren, an
dem sich vorwiegend die Seepocke Balanus crenatus, der Réhrenwurm Po-
matoceros triqueter, ferner die Muschel Anomia.ephippium, krustenartige
Bryozoen (Membranipora reticulum u. a.) beteiligen. Zahlreicher ist der
hohere Bewuchs, der von Bryozoen (Alcyonidium gelatinosum!), zahl-
reichen Hydrozoen (besonders Sertularia argentea, Hydrallmannia
faleata, Tubularia indivisa, Eudendrium rameum, FE. insigne, E.
ramosum, Laomedea geniculata, Halecium halecinum, Hydractinia echi-
nata), dem Schwamm Halichondria panicea und Alcyonium digitatum
gebildet wird. An Aktinien sind Urticina felina, Metridium senile und
Actinothoe anguicoma vorherrschend, stellenweise wurden die Austern
auch von Miesmuscheln und (seltener) von Volsella (Modiola) modiolus
besiedelt. Im Limfjord tritt die Ascidie Ascidiella aspersa als Austern-
bewuchs auf. Alle die genannten Arten sind nicht spezifische Austern-
bankbewohner, sondern treten iiberall auf Schalen oder Festkorpern
unter gleichen oekologischen Verhaltnissen auf. Die dichte Lage der
Austernschalen bedingt aber eine lokale Hiufung der Arten im Gebiet”
der Austernschalen.

An vagilen Arten sind vor allem Lepidonotus squamatus, Gattyana
cirrosa, Trachydermon cinereum auf Austernschalen und anderen
Schalen des Flachwassers verbreitet.

Des weiteren bedingt die Anhaufung von Organismen an den Béan-
ken eine Anhédufung carnivorer oder omnivorer Tiere und solcher
Arten, denen der Bewuchs und die Schalen geeignete Unterschlupf-
moglichkeiten bieten. So sind der Austernschiddling Asterias rubens,
die Schnecke Buccinum wundatum, der Seeigel Psammechinus miliaris,

_mehrere Krebse (Eupagurus bernhardus, Hyas aranea, Portunus hol-
satus, Carcinus maenas), die Fische Centronotus gunellus, Agonus
cataphractus, Cottus scorpius, Zoarces viviparus hier verbreitet. Auch
alle diese Arten sind euryoek und nicht Charakterarten des Gebietes.
Eng an die Auster gebunden ist jedoch die sessile strudelnde Schnecke
Crepidula fornicata, die erst kiirzlich aus Amerika eingeschleppt ist
und durch Nahrungskonkurrenz die Austern schidigt. Bei dichter
Lagerung toter Schalen entsteht ein Biotop, in dem Vertreter der auf
S. 159 erwahnten Schalensandfauna auftreten. Da die Austernbédnke
unter verschiedenen oekologischen Verhiltnissen gedeihen, zeigt auch
ihre Epifauna lokale Verschiedenheiten. HAGMEIER u. KANDLER geben
im schleswig-holsteinischen Wattenmeer fiir die in den meerwirts in
Stromrinnen gelegenen ,,Strombénke“ als Leitformen Alcyonium, Vol-
sella modiolus, Anomia, Echinus esculenlus, Hydrallmannia falcala,
Pomatoceros triqueter, fiir die weiter landwérts und flacher gelegenen
., Wattenbinke® Alcyonidium gelatinosum, fiir die im inneren Watten-
meer gelegenen ,Binnenbinke* Halichondria panicea, Sertularia cu-
pressina f. argentea, Eudendrium rameum an.

Die Sandkorallenriffe werden als Epifauna von Sabellaria
spinulosa und S. alveolata gebildet (an den deutschen Kiisten vorwie-
gend S. spinulosa). Die Tiere bevorzugen gleichfalls festen Sand und
kommen von zirka 20 m Tiefe bis an die Niedrigwasserlinie vor. Die
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Wiirmer beginnen ihre Siedlung auf festen Teilen, Schalen, sogar auf
lebenden Tieren (Krebsen, vergl. Teil IV. b Fig. 24), die sich aber rasch
vergrofert und betrdchtliche Klumpen aus parallelen Sandréhren bildet,
deren toter unterer Teil oft im Sand steckt. Offenbar bauen mehrere
Generationen iibereinander (Uber die auf Felsboden sitzenden Sabel-
larienriffe vgl. S. 175). Dieses umfangreiche Rohrensystem wird von
zahlreichen anderen Tieren besiedelt. Die Bohrmuschel Petricola pho-
ladiformis bohrt sich in die Klumpen ein, zahlreiche Corophium
bonelli bauen hier ihre Rohren, der Schlangenstern Amphipholis squa-
mata ist vorhanden. ,,Die frischen, lebenden Stiicke sind von dichten,
bunten Hydroidenrasen iiberzogen, unter denen Twbularia larynz, Gar-
veia nutans besonders hdufig neben Eudendrium u. a. vertreten sind.
Auch zahlreiche Foraminiferen, z. B. Miliolina, sitzen auf den Stdcken.
Verschiedene Arten von Nacktschnecken weiden die Polypen ab, auch
Caprella linearis sitzt an den Hydroiden. Von Wiirmern fallen Nereis
pelagica, Gattyana cirrosa und groBe Lepidonotus squamatus auf, auch
© Amphitrite cirrata wurde festgestellt. Asterias rubens halt sich hier
auf, ferner wurden Psammechinus miliaris gefunden (HAGMEIER und
KANDLER 1927 fiir das nordfriesische Gebiet).

Die Muschelbanke bevorzugen im Xistengebiet der Nordsee
das Eulitoral, fallen also meist trocken. Sie bilden sich sowohl auf
Sand- wie auf Schlickboden, nehmen hier aber verschiedene ,,Wuchs-
formen*“ an. Auf Schlick bieten meist lebende oder tote Cardium den
Ansatzpunkt, und bald entsteht ein Nest, in dem Miesmuscheln mit
zahlreichen Cardien, Mya-Schalen, jungen Mya zu einem Klumpen ver-
sponnen sind. In den Liicken dieser Klumpen leben verschiedene Tiere,
auch Nemertinen und Polychaeten, auf Myaschalen bisweilen Trachy-
dermon cinereum. Weiterhin kann sich Mytilus in grofler Zahl mit
Fucus im Weichboden-Eulitoral verspinnen. Die stirkste Entwicklung
zeigen die Miesmuscheln jedoch auf Sandboden, iiber den eine Ge-
zeitenstromung hinweggeht. Hier entstehen lange Bédnke mit dichter
Massenpackung an Muscheln. Auch hier ist die primédre Ansiedlung
ein Festheften von Muscheln an irgendwelchen Festkorpern; durch
neuen Ansatz von Mytilus an diesen Kern entstehen aber schlieBlich
die groflen, dem Sand aufliegenden Bénke. Das Innere dieser Binke
ist meist mit sapropelartigem schwarzem Schlamm erfiillt, der
von zahlreichen zerfallenden Muschelschalen durchsetzt ist. Dieser
»Innenweichboden entsteht durch die Muschel selbst. Zunichst wirkt
das Liickensystem zwischen den Muscheln als Stillwasserraum, in dem
Sandkorner und Sinkstoffe sedimentieren (HAGMEIER 1927 berichtet,
daB auf Felsboden Miesmuscheln Sand im Innern der Bank ansam-
melten), zweitens werden die Abfallstoffe aus der Strudeltitigkeit der
Muscheln zum groflen Teil ins Innere der Bank gelangen und hier
einen sich allméhlich erhohenden Mudd schaffen. Die Miesmuschel-
binke selbst werden nun von einer Reihe anderer Organismen be-
siedelt, meist sind es euryoeke und euryhaline Tiere. Im oberen Euli-
toral kann Balanus balanoides und B. improvisus die Muscheln an
ihrere AuBenseite mit einer dicken weillen Kruste iiberziehen. Hier
leben Litorina litorea, seltener L. oblusala, der Hydroidpolyp Lafoea
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fruticosa; zwischen den Muscheln lebt Gammarus locusta, Jaera albi-
frons, junge Carcinus maenas, Gattyana cirrosa, Harpacticiden, Nema-
toden, stellenweise Polydora ciliata, Fabricia sabella, Nereis pelagica,
Lepidonotus squamatus. Im inneren Mudd der Binke fand WOHLEN-
BERG 1937 den Polychaeten Colobranchus ciliatus und den Oligochaeten
Peloscolex benedeni, also typische Sapropelbewohner. LINCKE 1939
nennt als Endobiose der Wattenmeer-Mytilus-Bédnke Nereis diversicolor,
Heteromastus filiformis, Pygospio elegans, Corophium wvolutator, ver-
einzelt Sagartia troglodytes, Phyllodoce maculata, Lepidonotus squama-
tus. Erginzend sei noch hinzugefiigt, dal im eulitoralen Wattenmeer
meist auf isolierten Muscheln und Muschelschalen (besonders Cardium)
als Epifauna die Aktinie Actinothoe anguicoma (bis 20 auf 1 m?2), die
Hydroiden Laomedea geniculata und L. flexuosa und auf leeren Mya-
schalen die Kiaferschnecke Trachydermon cinereum leben. Sogar auf
Muscheln, die eingegraben im Gezeitengebiet leben, kann sich eine Epi-
fauna ansiedeln, so bei Cardium edule auf dem hinteren oberen Schalen-
teil Balanus improvisus, Coryne loveni, Laomedea conferta, Sertularia
cupressina, am Siphoende von Mya arenaria kénnen bis 20 cm hohe
Hydroidenbiische sitzen, die beim Einziehen des Siphos mit in den Boden
gezogen werden (LINCKE 1939).

In der Beltsee und Ostsee tritt die Epifauna stark zuriick. In
der Kieler Bucht ist in den tieferen Weichboden meist auf Cyprina-
schalen oder Schlackenstiicken Dendrodoa rustica die Leitform, haufig
ist eine Perigonimus-Art, ferner der Schwamm Halichondria panicea,
nicht selten ist Metridium senile und an Schlackenstiicken der Poly-
chaet Stylarioides plumosa, lokal treten noch Reste der reichen Epi-
fauna der Nordsee auf, die Seepocke Balanus crenatus, der Schwamm
Ficulina ficus, das Bryozoon Gemellaria loricata, die Hydroiden Hale-
cium halecinum, Tubularia, Sertularia cupressina, auf tieferem Geroll-
boden auch Flustra foliacea. Austernbanke und Sabellarienriffe fehlen,
dafiir sind besonders an den Réandern der Forden Mytilushdnke reich
entwickelt, die hier nicht nur das unregelmiBig trockenfallende Euli-
toral besiedeln, sondern bis zirka 16 m Tiefe auf Sand und auch
Weichboden hinabgehen. Da hier zahlreiche Bdnke dauernd unter
‘Wasser liegen, ist die Fauna der Bédnke reicher als in der Nordsee,
neben Balanus improvisus, Laomedea loveni, groferen Mengen von
Jaera albifrons, Gammarus locusta, Corophium insidiosum treten
Nereis pelagica, Harmothoe imbricata, Polydora ciliata, falls Mudd
sich zwischen den Muscheln befindet, auch Scoloplos armiger, Hali-
cryptus spinulosus, zahlreiche Enoplus u. a. auf. Da diese tieferen
Miesmuschelbidnke oft mit Buschalgen bewachsen sind, stellt sich hier
auch ein grofBler Teil der Phytalfauna ein.

Im eigentlichen Ostseebecken wird die tiefere Epifauna sehr arm,
die meisten Arten verschwinden, als neu kommt der Polyp Perigoni-
mus cirratus hinzu, die Miesmuschel reicht mit einer allméhlich an
Arten verarmenden Fauna weiter, sie steigt im Osten des Gebietes noch
tiefer hinab als im Westen.

Der Bewuchs der Kunsthauten entspricht meist der Epi-
fauna der Flachgebiete, da sie sich ja meist nur in geringer Tiefe er-
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strecken. Eine Ausnahme bilden natiirlich die Kabel, deren Bewuchs
(meist Hydroiden und Bryozoen) durch eine Tiefenfauna reprisentiert
sein kann; fiihrte doch der Kabelbewuchs zur ersten Entdeckung der
Tiefseefauna. An Molen, Bojen und Pfdhlen erscheint also als tieri-
scher Aufwuchs die Balaniden- und die Mpytiluszone. Balanus bala-
noides und B. improvisus (Ostsee) bedecken in groBer Menge die
Pfahle, darunter bildet meist Mytilus (Pfahlmuschel!) eine dicke
Kruste. In der Besiedlung unterscheidet sich allerdings diese Pfahl-
Mytilusbank von der auf dem Sublitoral liegenden Mytilusbank. Durch
die reiche Brandungswellenbewegung wird im Pfahlbezirk eine An-
sammlung von Sand und Mudd im Liickensystem des Muschelbewuch-
ses verhindert, hier entsteht vielmehr ein gut durchgespiiltes Liicken-
system, das viel mehr Elemente der echten Felsbodenfauna enthilt als
die liegenden Muschelbinke. In der Kieler Bucht wachsen hier z. B.
reiche Hydroidenbestiande, im Eulitoralgebiet besonders Clava squamata,
die oft ein rotes Band unter dem weillen Balanidengiirtel bildet, weiter
unten Laomedea loveni, Dynamena pumila, Campanulina lacerata,
Eudendrium rameum, Coryne-Arten, Campanularia johnstoni, auf diesen
Hydroiden leben Aeolidier, Nymphon-Arten. Zwischen den Muscheln
leben neben zahlreichen Jaera albifrons, Gammarus locusta, Polydora
ciliata und Nereis pelagica die Amphipoden Corophium insidiosum,
Calliopius laeviusculus, Gammarellus homari, ferner Idothea baltica,
der Schuppenwurm Harmothoe imbricata. Daneben treten Halacariden
(Halacarellus basteri), Copepoden (Ameira parvula, Nitocra typica,
Idyaea furcata, Mesochra pygmaea), Ostracoden (Cythere-Arten).
Nematoden, gelegentlich der Polychaet Amphitrite figulus, viele Aste-
rias rubens auf. Im Nordseegebiet tauchen z. T. andere Arten auf.
z. B. die Aktinie Farsonia cincta, Tubularia; Fabricia sabella bildet
stellenweise dicke Sandgiirtel um die Pfahle u. a. In brackigen Ge-
hieten hat sich besonders auf Pfihlen und Asten die eingewanderte
Muschel Congeria cochleata (Zuidersee, Kaiser-Wilhelm-Kanal) an-
gesiedelt, in weiterer Verbreitung tritt im gleichen Bezirk das Brack-
wasser-Bryozoon Victorella pavida auf. An nicht trockenfallenden Tei-
len der Pfihle konnen besonders, wenn die Belichtung durch Uber-
deckung herabgesetzt ist, sich Teile der Poriferen-Ascidien-Zone an-
siedeln. In der Kieler Bucht konnen solche Stellen dicht mit Schwim-
men (besonders Halichondria panicea, auch Reniera cinerea) iiber-
zogen sein, die z. T. die Miesmuscheln und Polypen iiberwachsen,
stellenweise ist Metridium senile massenhaft vorhanden, in der Nord-
see konnen an solchen Stellen auch Ascidien in groBer Zahl auftreten
(Botryllus, Molgula tubifera, Ascidiella aspersa, Ciona intestinalis).
GroBe Festkorper (Steinblocke, Zementblocke, Flichen von Feuerschif-
fen, Pontons) werden natiirlich, wenn sie lange im Wasser bleiben.
weitgehend die Fauna entsprechend gelagerten Felsgebiete annehmen,
wobei die Arten mit groBler Verbreitungsintensitit zuerst erscheinen.
die mit geringer jedoch nur gelegentlich auftreten. An derartigen
groBen Korpern von Kunstbauten, die von Zeit zu Zeit gesdubert wer-
den, stellt sich naturgemaf die Initialphase der Besiedlung (also etwa
Balanus crenatus, Pomatoceros triqueter in tieferem, Balanus bala-
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neides und B. improvisus in flachem Wasser) ein. Erwiahnt sei auch,
daB Steinmolen der supralitoralen Felsbodenfauna, besonders Liforina
saxatilis, Ligia oceanica, Machiliden, eine weite Verbreitung verschafft
haben.

Einen Sondercharakter trigt die Epifauna treibender Gegenstande,
In der Nordsee sind Bretter, Flaschen usw. meist dicht mit einem
feinen Gespinst des Polypen Laomedea geniculata iiberzogen, auch
Balaniden sind hier hiufig. Beriihmt sind die Entenmuscheln (Lepas-
Arten), die auf Treibholz in unser Gebiet gelangen (vergl. S. X d 36).
Zwischen diesen Cirripediern leben bestimmte Polychaeten (Amphi-
nome pallasii, Hermodice carunculata) usw. Auf den Schiffshewuchs.
mit dem sessile Tiere anderer Regionen als Epifauna in unser Gebiet
gelangen, kann hier nicht eingegangen werden.

I Die Phytalfauna I Die Pflanzen und der hohere tierische Auf-
wuchs schaffen durch ihre Struktur einen besonderen Lebensraum, der
von zahlreichen Tieren besiedelt wird. Auf Felshodengebieten ist natiir-
lich ein Teil dieser Fauna mit der Besiedelung des Untergrundes iden-
tisch, so daB hier Untergrund und Aufwuchsfauna eine enge Einheit
bilden; auf anderen Boden ist aber die Aufwuchs- = Phytalfauna
scharf von der Untergrundfauna getrennt (vgl. S. 42).

Das Phytal bietet mit seinen vielfaltigen Strukturverhaltnissen —
man denke an die breit thallosen Laminarien mit ihren festen Stielen
und dem Rhizoidengeflecht, an die fein zerteilten Ceramium- und Cal-
lithamnia-Arten, das Gewirr der Corallina-Algen usw. — einer groflen
Zahl von Lebensformtypen Existenzmoglichkeit. Auch in diesem
Lebensgebiet zeigt sich eine starke Uberlegenheit des Meeres gegeniiber
dem gleichen Lebensraum im SiiBwasser, und in vieler Beziehung
miissen wir zu Vergleichen die Phytalfauna des Landes heranziehen,
weil wir erst hier wieder auf &ahnliche oekologische Erscheinungen
treffen.

Die Oberflaiche der Phytalpflanzen ist von einer grofen Anzahl
sessiler Tiere besiedelt, die oft krustenartig grofie Teile der Pflanzen
iiberziechen (Uber das abweichende Verhalten des SiiBwasserphytals.
vgl. S. 48). An dieser sessilen Phytalfauna sind sowohl Bryozoen,
Hydroiden, Poriferen, als auch Ascidien und sedentdre Polychaeten
(Spirorbis), sowie Foraminiferen beteiligt. Da alle diese Tiere die
Pflanzen nur als Substrat benutzen, nicht aber in ihrer Erndhrung
auf die Pflanzen angewiesen sind, ist es selbstverstindlich, daBl wir
hier vielfach dieselben Arten finden wie auf gleichgelagerten Fels-
gebieten, so dal man die ganze sessile Phytalfauna als eine aus dem
Hartbodengebiet stammende Epifauna betrachten konnte.

In zweierlei Hinsicht besteht aber ein Unterschied gegeniiber der
entsprechenden Felsbodenfauna. Von den oekologischen Formtypen.
die den Felsboden besiedeln, geht nur ein Teil auf das Phytal iiber.
Es fehlen hier die GroBstrauchformen mit starkem Skelett, es treten
ferner die mittleren Grob-Strauchformen vom Typ der Alcyonium und
mancher Schwémme zuriick. Von den kugeligen und zylindrischen
‘Wuchsformen, wie sie bei Ascidien und Aktinien verbreitet sind, sind
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die GroBformen selten. Auffillig ist ferner das vollige Zuriicktreten
der Balaniden und der koloniebildenden, sedentdren Polychaeten. Es
bleiben also im Phytal in erster Linie der krustenartige Wuchstyp
(Membranipora, Alcyonidium polyowm, Botryllus) und der mittlere
Buschtyp (Hydroiden, Bryozoen wie Crisia u. a.). Zu diesem kommt
der kriechende Niederwuchs der im Phytal viel hdufiger ist, als auf
Felsboden, so daB er als der charakteristische Wuchstyp des Phytals
bezeichnet werden kann. Im einfachen Fall kriechen lange, sich wenig
verzweigende Stolonen auf den Algen oder an sessilen buschigen Tier-
stocken entlang, in groBen Abstidnden werden meist einzelstehende
,Zooide* bzw. ,Polypen“ gebildet, in komplizierten Féllen umwindet
die Kriechachse dhnlich rankenden Pflanzen das Substrat. Hierher ge-
héren zahlreiche Hydroiden (Calycella syringa, Grammaria serpens
u. a.), viele Bryozoen (Farella, Bowerbankia, Aetea u. a.), das Kamp-
tozoon Pedicellina. Besonders bemerkenswert ist das z. T. hidngende
Rankengewirr des Bryozoon Valkeria wva f. cuscuta. Diese Besonder-
heiten der sessilen Phytalfauna ergeben sich leicht aus den Struktur-
verhiltnissen des Phytals.

Die zweite Besonderheit der sessilen Phytalfauna liegt in der Exi-
stenz zahlreicher spezifischer Arten, die in ihrem Vorkommen ganz
oder iiberwiegend an das Phytal gebunden sind. Hierher gehoren eine
Reihe von Bryozoen (Flustrella hispida, Alcyonidium  hirsutum,
Scrupocellaria reptans, Membranipora membranacea, Bowerbankia
pustulosa, Valkeria, Farrella, Aetea u. a.), Arten der Polychaetengat-
tung Spirorbis, einzelne Hydroiden (Campanularia johnstoni, Sertula-
rella rugosa, Grammaria serpens), Ascidien kommen kaum in Betracht,
immerhin bevorzugen wenigstens regional Dendrodoa grossularia und
Botryllus das Phytal. Auffallig ist die geringe Entwicklung der hemi-
sessilen Fauna im Meeresphytal, auffdllig besonders deshalb, weil diese
im SiiBwasserphytal reich entwickelt ist, allerdings besonders in
mikroskopischen Formen. Hier lebt im SiiBwasser das groBe Heer
hemisessiler Rotatorien (Philodina, Rotaria, Testudinella), die Ciliaten
(Stentor, Vorticelliden), die Hydra-Arten, das sekundir hemisessile
Bryozoon Cristatella. Diese reiche Fauna entsendet zwar einzelne Aus-
liufer in das Phytal schwachsalziger Gebiete (Testudinella-Arten,
Pelmatohydra oligactis), im eigentlichen Meeresphytal dringen von
diesen Typen nur einzelne Ciliaten vor (Vorticelliden). Die marine
hemisessile Phytalfauna zeigt oekologische Beziehungen zu zwei Ge-
hieten, 1. zur Felsbodenfauna, 2. zur Weichbodenfauna. Zur Fels-
bodenfauna gehoren besonders die Aktinien, von denen mehrere Arten
ins Phytal vordringen (z. B. Urticina felina, z. T. auch Metridium
senile, Actinia equina, die Art Actinothoe viduata ist sogar in Zostera-
Wiesen besonders hiufig), sowie einige Muscheln, die sich an Pflanzen
anspinnen (besonders Musculus-Arten). Verwandte der Weichboden-
fauna sind einige Arten, die an Pflanzen anheftende Rohren aus Detri-
tus oder Sand bauen, z. B. der Polvchaet Terebella zostericola sowie
Corophium bonelli, Melita palmata, Heterotanais oerstedi, doch han-
delt es sich meist hier nur um nahe Verwandte typischer Schlamm-
bewohner, nicht um identische Arten. SchlieBlich kommen im Phytal
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noch spezifische Gruppen hemisessiler Tiere vor, so die Lucernariden
und Caprelliden (siehe unten).

Schon aus dieser Aufzédhlung geht hervor, dal die Lebensform-
typen dieser hemisessilen Fauna recht verschieden sind. ArtenméaBig
im Vordergrund stehen die Rohrenbauer, die bereits oben kurz erwihnt
wurden. Dieser Typ ist auch im SiiBwasser weit verbreitet, ihm ge-
horen hier besonders Dipteren-Larven (Tendipediden-Larven) und
Oligochaeten (Naiidae). Im Meere bauen derartige, den Pflanzen oder
Hydroiden anliegende Rohren, zahlreiche Gruppen, besonders Poly-
chaeten (Nicolea zostericola u. a.), Amphipoden (Photis reinhardi,
Ericthonius, verschiedene Corophiidae), Tanaiden. Die Rohren bestehen
aus Schleim oder sind mit Fremdkorpern inkrustiert, der Amphipode
Amphithoe rubricata verspinnt Fremdkorper zu Nestern. Ubrigens sind
keineswegs alle Rohrenbauer hemisessile Tiere, es gibt bei diesem Typ
alle Uberginge zu vagilen Tieren, die nur gelegentlich eine Schleimrghre
bauen, wie am besten die erranten Polychaeten zeigen (Phlyllodocidae,
Nereidae u. a.).

Als zweiter Typ hemisessiler Phytaltiere ist der ,,Hydra“-Typ zu
nennen, also der Typ radidrer Tentakelfinger. Zu ihm gehdren ja be-
reits die Aktinien, noch charakteristischer zeigen ihn die Lucernariden,
da diese nur mit schmaler Haftfliche an der Oberfliche der Pflanzen
befestigt sind. Die geringe Ausdehnung dieser Haftflichen gestattet
ihnen noch die Besiedlung verzweigter Algen, z. B. Furcellarien, die
die Aktinien mit ihrer breiten Fulscheibe nicht mehr besiedeln konnen.

Ganz eigenartig ist der Caprelliden-Typ der Krebse (Fig. 70), der im
SiiBwasser keinerlei Vertreter besitzt. Klammerorgane sind die hinteren
Thorakalextremitidten, der Vorderkérper ist emporgereckt in Bereit-
schaftsstellung, die vorderen Thorakalextremitidten ergreifen in ihren
Bereich gelangende Kleintiere, wobei die dicht beborsteten 2 Antennen
als eine Art Reuse wirken (vgl. WETZEL 1932). Fortbewegung er-
folgt durch spannerartiges Kriechen oder ein Schwimmen, das durch
zuckende Einkriimmungen der Korper in der Ventralfliche hervor-
gerufen wird. Die Asseln haben einen parallelen Formtyp heraus-
gebildet und zwar in den Arcturidae (Fig. 71), die vorwiegend Hydroi-
denbiische bewohnen, aber auch auf Algenbiischen leben.

Fast uniibersehbar ist die reiche Zahl von Arten und Formtypen,
die die vagilen Tiere im Phytal stellen. Zu ihnen gehoren zahlreiche
Ciliaten, Turbellarien verschiedenster Grofe und Zugehorigkeit und
zwar Acole, z. B. Convoluta, Aphanostoma-Arten, Rhabdocédle, z. B.
Trigonostomum-, Proxenetes-, Provortex-, Polycystis-Arten, Alloeo-
coele (Pseudostomum-, Monocelis-Arten) und Polycladen (Stylochoplana,
Leptoplana, Eurylepta), viele Nemertinen, unter den Polychaeten be-
sonders Syllidae, Phyllodocidae, Nereidae, aber auch Aphroditidae
(Harmothoe), die roten Dinophilus-Arten, die Nemathelminthen sind
besonders durch Nematoden vertreten, Rotatorien sind nur regional
oder zeitweise hidufig, besonders Proales reinhardti, die Kinorhynchen
treten vereinzelt auf (Echinoderes-Arten). Unter den Mollusken be-
decken kleine Gehduseschnecken die Pflanzenbestinde oft in erstaun--
licher Menge, besonders Rissoidae, Lacunidae, Cerithiidae, Pyrami-
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dellidae, daneben bilden die nudibranchiaten Opisthobranchier mit
ihren farben- und formenreichen Arten einen charakteristischen Be-
stand des Meeresphytals. Unter den Krebsen beherrschen Amphipoden,
Isopoden, Harpacticoidea und Ostracoda (Cytheridae) das Gebiet, die
Decapoden besiedeln diesen Lebensraum mit wenigen, aber charakte-
ristischen Arten, die im SiiBwasserphytal so verbreiteten Cladoceren
dagegen fehlen durchaus, die aquatilen Insektenlarven sind im reinen
Meeresgebiet nur durch einzelne  Dipteren-
Larven vertreten. Von den ibrigen Arthropoden
treten Pantopoden und Halacariden mengenméafig
hervor.

)

Fig. 70. Caprella denlata in Bereitschaftsstellung. lie in Korperform und Lebensweise den

Fig. 71, Astacille pusilla, eine Assel,

Der Wirkungshereich der Gnathopoden und Caprelliden (vgl. Fig. 70) &hnelt.
Antennen ist eingezeichnet. — Nach WgrzeL, Nach 5 O. Sars.

Schon aus den Strukturverhaltnissen des Phytals ldBt sich ableiten,
daB zahlreiche vagile Tiere die Fahigkeit zeitweiser Anheftung an das
Substrat besitzen werden. In der Tat sind viele Arten in ihrer ,Ruhe-
slellung” an die Pflanzen angeheftet oder heften sich bei geringer Be-
unruhigung an diese an (bei stirkerer Reizung tritt bei den Arten.
die frei schwimmen konnen, Fluchtreaktion ein im Gegensatz zu den
meisten haptischen Tieren der Sandregion). Die Befestigung selbst er-
folgt auf verschiedene Weise. Haftrohrchen, wie sie bei den Tieren
der Sandregion so verbreitet waren, sind nicht selten, doch sind diese
Haftapparate in geringer Zahl (1 oder 2, selten mehr) vorhanden, sie
stehen bei den Nematoden und bei den im Phytal nur in geringer
Artenzahl vertretenen Rotatorien, Archianneliden (Dinophilus), Gastro-
trichen und bei einigen Turbellarien am Hinterkérper, bei den Kino-
rhynchen (Echinoderes) und den Cytheridae unter den Ostrakoden im
Vorderkorper, die letztgenannten heften sich mit den 2. Antennen fest.

Weit verbreitet ist Anheftung durch Hautsekretionen des gesamten
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Korpers oder der Ventralfliche; dieser Modus gilt natiirlich fir die
Schnecken, ferner fiir die Polycladen, Nemertinen und z. T. fiir die
Polychaeten: von derartigen Arten bis zu echten Roéhrenbauern be-
stehen alle Uberginge, mit ihren Tentakeln heftet sich die kriechende
Meduse Cladonema an Pflanzen an.

Unter den Arthropoden ist selbstverstandlich Festhalten durch die
FEndglieder der Extremititen verbreitet, die bei manchen Harpacto-
coiden, Halacariden zu komplizierten
Bildungen differenziert sind. Inter-
essanter ist das Auftreten von Wickel-
vorrichtungen, wie sie der Schwanz
mancher Fische (Nerophis, Hippo-
campus), die ,Cirren von Antedon
und die Arme einzelner Ophiuroiden
darstellen (IFig. 72). Saugniipfe oder
dhnliche Haftapparate sind bei eini-
gen Fischen des Phytals vorhanden
(Gobius flavescens, auch junge Cy-
clopterus leben im Phytal). Die Haft-
fahigkeit ist bei zahlreichen Arten
(besonders Nematoden, Copepoden,
Ostrakoden) so grofl, daB die Tiere
nicht durch Abschiitteln von den
Algen entfernt werden konnen, son-
dern erst in einer schwachen Forma-
linlosung die Algen verlassen.

Die Forthewegung der vagilen
Tiere erfolgt im Phytal in auffallend
hohem Prozentsatz lediglich an der
Oberfliche der Algen oder der
sessilen Tiere; dieser Mangel an
Schwimmfahigkeit gilt nicht nur fiir
die Schnecken, sondern auch fiir
Asseln (Jaera), fast alle Ostrakoden,

Fig. 72.

Halacariden, manche Nematoden, Der Schlangenstern Asteronyz loveni

- & " o : . an der Pennatularie Funiculina mit
Turbellarien. Der Prozentsatz dieser seinen Wickelarmen festgeheftet.

rein ,herpovagilen® Tiere diirfte Nach MORTENSEN,

im Meeresphytal entschieden hoher

sein als im SiiBwasserphytal. Tierarten, die in gleicher Weise auf dem
Substrat kriechen und freischwimmen konnen, sind nicht so héufig,
wie man erwarten sollte. Verbreitet sind dagegen Arten, die das Sub-
strat nur zur ,,Rubestellung®“ aufsuchen und sich hier anklammern,
deren Bewegung aber lediglich im freien Wasser erfolgt. Hierher ge-
héren die typischen Amphipoden, zahlreiche Copepoden (Thalestridae,
die Tegastidae zeigen sogar in ihrer Korperform Ahnlichkeit mit Am-
phipoden), Nerophis, Gobius flavescens u. a. Die letztgenannten Arten
halten sich ebenso wie bei den Mysideen (Praunus-Arten) vorwiegend
in freiem Wasser zwischen den Pflanzenteilen auf, ein Calanide bevor-
zugt sogar vollkommen das freie Wasser zwischen den Pflanzenteilen.
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Interessant sind die Ernahrungsverhiltnisse der Phytalbewohner.
Die groBten Néhrstoffmengen liefern zweifellos die GroBpflanzen selbst.
die das Phytal bilden, und doch wird diese Nahrungsgrundlage im
Meere nur in geringem MaBe ausgenutzt. FraBspuren, wie sie an
Landpflanzen uns ganz geldufig sind, gehéren im Meere zu den Selten-
heiten. Unter den Erndhrungstypen stehen an Arten- und Individuen-
zahl die Strudler an erster Stelle, sehr haufig sind auch die Tentakel-
finger (Hydroiden!). Beiden Gruppen ist die Entnahme der Nahrung
aus dem freien Wasser gemeinsam. Dieses freie Wasser zwischen den
Pflanzen enthédlt Nahrung verschiedener Art; gegeniiber dem freien
‘Wasser ist es ruhiger, infolgedessen werden in diesem , Liickenwasser*
sich in erhohtem MaBe absinkende Planktonorganismen, lebende und
abgestorbene, ansammeln, in gleicher Weise erfolgt eine Anreicherung
an suspendiertem Detritus. Die Hauptnahrung dieser Phytalbewohner
entstammt also der Region des Pelagials. Daneben erhilt dieses Liik-
kenwasser natiirlich noch Algensporen und Larven von Tieren des
Phytals, sowie von der Oberfliche der GroBpflanzen bei Wasserbewe-
gung losgeloste Diatomeen, Kleintiere oder schwimmende Tiere des
Phytals. Wie C. HOFFMANN vermutet, konnte auch durch Abschei-
dungen der Algen die Bakterienentwicklung in diesen Gebieten gefor-
dert werden. An zweiter Stelle stehen im Phytal Tierarten, die ihre
Nahrung von der Oberfliche der GroBpflanzen entnehmen, also Epi-
stratfresser. Zu ihnen gehoren zunachst eine Reihe von Tastern, die
mit ihrem Tentakelnetz die Oberfliche des Substrats iiberspannen
(Foraminiferen, Terebelliden), ferner weidende Arten (z.B. Schnecken),
sowie zahlreiche auf der Pflanzenoberfliche lebende Kleintiere (Cope-
poden u. a.). Die fiir diese Epistratfresser zur Verfiigung stehende
Nahrung besteht aus Diatomeen und anderen Kleinalgen, die hier ge-
deihen, ferner aus niedergesunkenem Detritus (ein Ausschiitteln von
Algen ergibt oft eine erstaunliche Menge von Detritus). In betrdcht-
licher Menge werden auch die sessilen Tiere des Phytals von anderen
Phytaltieren gefressen, besonders von nudibranchiaten Schnecken und
Pantopoden.

Echte Phytophagen an Grofpflanzen (also Substratfresser) sind,
wie oben erwdhnt, selten, Zu ihnen gehéren zunichst einige omnivore
Formen, deren kriftige BeiBapparate eine Zerkleinerung des Pflanzen-
materials gestatten, und zwar Asseln aus der Gattung Idothea, so-
wie Seeigel (Echinus), vielleicht auch manche Polychaeten (Nereidae).
‘Weitere phytophage Formen gehéren den Schabern an. Viele
Schnecken beschrinken sich in ihrer Erndhrung auf die Xlein-
vegetation auf der Oberfliche der GroBpflanzen, manche greifen
mit ihrer Radula aber diese selbst an. Das gilt z. T. schon fiir die
Lacuna-Arten, in vollem MaBe fiir Helcion pellucidum, die an Lami-
narien friBt, fiir Aplysia, die in groBerer Menge Rotalgen verzehrt,
sowie fiir Hermaeidae (Opisthobranchier). Ebenso wie im Landphytal
(Aphiden, Cocciden u. a.) und im SiiBwasserphytal (Tardigraden,
manche Rotatorien aus den Familien der Notommatidae und Tricho-
cercidae) gibt es im Meeresphytal offenbar auch Pflanzensauger. Mit
groBter Wahrscheinlichkeit darf eine solche Erndhrung fiir die Ostra-
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koden unter der Familie der Paradoxostominae (Gattungen Paradoxo-
stoma und Cytherois) angenommen werden. Ihre Mundorgane sind
stechend, sie erndhren sich offenbar von den fein zerteilten Algen (be-
sonders Rotalgen), auf denen sie leben. Stechend-saugende Mundwerk-
zeuge sind ferner bei einer groBen Anzahl Copepoda Cyclopoiden aus-
gebildet, die Mehrzahl dieser Arten saugen an Tieren, einige wurden
aber an Pflanzen sitzend gefunden, und bei dem leichten Wechsel, der
bei diesem Erndhrungstyp zwischen pflanzlicher und tierischer Nah-
rung (vergl. Hemiptera) stattfindet, ist es leicht moglich, daB einige
Arten dieser Gruppe Pflanzensauger sind. Ins Innere der Pflanzen-
gewebe dringen im Meere Tiere kaum vor (ein in sich zersetzendem
Laminariengewebe beobachteter Nematode kann kaum so gewertet wer-
den), es fehlen also echte Gallen in den Pflanzen unserer Meeres-
gebiete, die Hohlraume, die sich z. B. der Amphipode Parajassa pela-
gica in die Alge Acrosiphonia (vgl. GISLEN 1930) baut, sind nur
‘Wohnraume.

Schlieflich sei noch erwahnt, dafl eine pflanzenfressende Insekten-
larve (Raupe von Aceniropus niveus) in die Zostera-Wiesen schwach-
salziger Meere (bis zirka 15%00) vordringt. DaB der Gesamteffekt all
dieser Phytophagen sehr gering ist, wurde bereits oben erwihnt. Die
meisten GroBpflanzen werden schlieBlich in Teilen oder im Ganzen aus
ihrem Lebensraum abtransportiert, sie werden dann zum grofien Teil
am Meeresstrand als Strandwall abgelagert und bieten hier allerdings
einer groBlen Anzahl von Tieren (besonders Insekten) eine reiche Nah-
rung (siehe S. 202). Ein Teil des Pflanzenmaterials wird noch im Meere
zerrieben und bildet sehr wahrscheinlich eine Muttersubstanz des
feinen im Wasser suspendierten Detritus, der seinerseits wieder Néhr-
material fiir Tiere sein kann. In welchem Umfang dies der Fall ist,
bedarf allerdings noch genauerer Untersuchung.

Eine aufféllige Erscheinung im Meeresphytal ist der ausgesprochene
Synchromatismus und Symmorphismus seiner Bewohner mit dem
Substrat; also die Erscheinung, die man meist etwas voreilig, im
groBen und ganzen aber sicher mit Recht als Farb- und Formanpas-
sung bezeichnet. Zu all den beriihmten Beispielen der Pflanzenbewoh-
ner des Landes finden sich hier klare Parallelbeispiele. Einen guten
Einblick in diese Verhaltnisse geben die bildlichen Darstellungen von
V. BAUER 1929) tber die Tierwelt der Posidonienwiesen.

Im einzelnen zeigt der Synchromatismus der Meerestiere folgende
Erscheinungen: 1. Die vorherrschende Grundfarbe der vagilen Phytal-
hewohner ist rot, mit einer gewissen Schwankungsbreite nach braun
und violett, am haufigsten ist aber eine intensiv rote Farbe, entspre-
chend der Rotfarbe der am meisten verbreiteten Algenbestande. Griine
Farbtone entsprechend den Seegraswiesen sind als feste Artmerkmale
selten'), doch haben mehrere Arten die Féhigkeit, in einzelnen oder
alten Individuen griine Farbung anzunehmen (Idotea-Arten, Caprel-
liden, Nerophis). Die Rotfarbung betrifft meist mittelgroBe Arten (Iso-

1) Es gibt z. B. griine Polychaeten (Eulalia viridis), bei denen aber die Farbe
nicht als synchromatisch bezeichnet werden kann, da sie keineswegs Zostera- oder
Griinalgenbestinde bevorzugen.

Grimpe & Wagler, Tierwelt der Nord- und Ostsee I.a 13
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poden, Amphipoden, Polychaeten), doch gibt es auch zahlreiche Arten
der Mikrofauna, die gleiche Farbgebungen zeigen, z. B. Ostrakoden
(Paradoxostoma, Hemicythere wvillosa), Copepoden (besonders Thal-
estridae, Tegastidae), Archianneliden (Dinophilus wvorticoides), Tur-
bellarien (Polycystis crocea u. a.). Selbstverstindlich kommen rote
Farbtone auch in anderen Lebensbezirken vor, ihre starke Hadufung
als Pigmentfarbe im Phytal und besonders in der Rotalgenzone ist
aber ganz unbestreitbar.

2. Die Farbiibereinstimmung erstreckt sich nicht nur auf pflanz-
liche Unterlagen, es gibt auch zahlreiche Félle auffalliger Farbiiber-
einstimmungen rauberischer vagiler Tiere mit ihren festsitzenden
Nihrtieren. Das ist am ausgepréigtesten bei opisthobranchiaten Nackt-
schnecken. FLATTELY und WALTON 1922 schreiben - dariiber: ,,Ro-
stanga coccinea and Doris flammea live on red sponges, to which their
colour is closely assimilated, Jorunna johnstoni frequently occurs on
stones associated with Halichondria panicea which it resembles so
closely in outline, colour, character of surface and projected plumes
as to be hardly distinguishable; Calma glaucoides eludes observation
among the fish-eggs which it eats, and many form baering prominen-
ces such as Aegires, Doto, or Dendronotus have been noticed to corre-
spond exactly in colour with Bryozoa or algae which form their usual
habitat.*

3. In vielen Fallen verhalten sich die Individuen einer Art in ihrer
Farbung sehr verschiedenartig. Einen solchen ,,Polychromatismus der
Arten“ finden wir bereits bei zahlreichen sessilen ,und hemisessilen
Tieren des Felsbodens. Es ist ja bekannt, daf viele Aktinien, Alcyo-
wium, Tunicaten in sehr verschiedenen Farbrassen (weil, rot, violett,
braun usw.) auftreten. Im Phytal ist der Polychromatismus jedoch da-
durch ausgezeichnet, dafl er besonders bei vagilen Arten auftritt und
in den extremen Féllen deutlich mit Farbanpassung der Individuen
an ihren speziellen Aufenthalt gebunden ist. In einfacheren Fillen
beschrinkt gich der Polychromatismus auf eine Verschiedenheit der
Farbmusterung. Die meisten roten oder violetten Amphipoden (Gam-
marellus, Apherusa, Calliopius, Jassa u. a.) zeigen eine hochst vari-
able Fleckung mit weillen Bezirken, so dal die Farbe der Art von
einheitlich rot bis weitgehend weiB wechselt. Ahnlich verhalten sich
manche Copepoden und unter den Polychaeten Harmothoe imbricata
mit seinen so verschieden gezeichneten Elysten. Farb- und Zeich-
nungsverschiedenheiten innerhalb einer Art kennzeichnet besonders die
Isopoden Jaera und Idotea; die Arten der Gattung Idotea zeigen so
starke individuelle Verschiedenheiten, dal man zunichst an der Art-
identitdt der verschiedenen Tiere zweifelt. Bereits bei Idofea ist diese
Vielfarbigkeit schon mit einer deutlichen Farbanpassung verbunden,
da auf groBen Braunalgen vorwiegend einfarbig braune, auf fein zer-
teilten Rotalgen vorwiegend fein gemusterte Tiere leben (vergl. REMANE
1931) usw. In noch stirkerem MaBe besteht diese Farbanpassung bei
bestimmten Caprelliden, Mysideen und Decapoden, vor allem bei der
beriihmten Hippolyte varians (s. S. X h. 100), deren Individuen iiber-
einstimmend mit dem Untergrund rot, griin, braun, gelb usw. sind.

¢ '
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4. Eine derartige mit Polychromatismus auftretende Farbanpas-
sung kann auf verschiedene Weise zustande kommen. a. Es bestehen
innerhalb der Art verschiedene Farb- und Zeichnungsrassen, etwa ent-
sprechend der bekannten Heuschrecke Apofettiz oder mancher Chry-
someliden. Derartig verschiedene Erbstimme bedingen offenbar die
Zeichnungsverschiedenheit der Assel Idofea (vgl. REMANE 1931),
aber auch zahlreicher Amphipoden. Auch manche Farbunterschiede
beruhen sicher auf Erbverschiedenheiten (Idofea z. T.). Eine Farb-
anpassung kann in solchen Fillen natiirlich nur zustande kommen,
wenn die verschiedenen Rassen ihnen entsprechend gefiarbte Phytal-
regionen bewohnen. In Fillen, in denen ganz verschieden gefirbte
und strukturierte Algen dicht nebeneinander wachsen, konnen An-
passungsunterschiede nur durch Selektion oder durch aktives Aufsuchen
gleichgefarbter Umgebung entstehen. Fiir manche Opisthobranchier
(Hermaeidae) wird eine derartige aktive Umgebungswahl angegeben,
bei Idotea wurde sie vermiBit. — b. Die Tiere haben Farbwechsel-
vermogen 1. durch Pigmente. Zahlreiche Phytaltiere besitzen Chromato-
phoren, abgesehen von den Fischen besonders Malacostraken (Iso-
poden, Amphipoden, Mysideen, Decapoden), aber auch Polychaeten
(Platynereis). Bei Vorhandensein mehrerer Farbzellarten ist ein
reicher physiologischer Farbwechsel moglich (Fische, Krebse). In kom-
plizierten Féllen, wie bei der von KEEBLE und GAMBLE untersuchten
Hippolyte, erfolgt der Farbwechsel vorwiegend im Jugendstadium bzw.
nach einer Hiutung. Dasselbe fand WETZEL 1933 bei Caprella den-
tata. Hier wird das diffuse griine bzw. karminrote Pigment nach einer
Héutung der Untergrundfarbe entsprechend gewechselt, so dall ein
Griintier zu einem Rottier werden kann. — 2. durch die Nahrung. Bei
Phytophagen werden mit der Nahrung die verschiedenen pflanzlichen
Farbstoffe aufgenommen, und es besteht die Moglichkeit, dal die Farb-
stoffe selbst oder noch farbige Abbauprodukte im Korper der Tiere
dessen Farbe bestimmen. Auf diese Weise kdme eine sehr einfache
Farbanpassung zustande. Es gibt offenbar mehrere hierher gehorende
Falle, die aber noch eingehenderer Untersuchung bediirfen. Am klar-
sten ist die Aufnahme von Pflanzenchromatophoren in die Darmdiver-
tikel bei Hermaeidae, bei Idotea wird die griine Diffusfarbe und die
griinliche Chitinfarbung durch die Nahrung bedingt, bei der Schnecke
Lacuna divaricata kann die Innenfarbe des FulBgebietes je mach der
Nahrung von griin bis karminrot wechseln. — 3. Anschlieflend an diese
Fialle muB noch die Maskierung oder Tarnung erwahnt werden, die ja
ein ,biologisches Farbwechselvermogen“ darstellt. Krabben aus den
Gattungen Macropodia, Inachus, Hyas haben ja die Angewohnheit, auf
gebogenen Chitinhaken ihres Panzers Algen- oder Hydroidstiicke ihrer
Umgebung zu befestigen. Bei Wechsel der Umgebung wird auch der
Besatz gewechselt. Ahnlichkeit mit diesem Verhalten zeigt der Seeigel
Psammechinus, der auf seinen aboralen Ambulakralfiilen Stein- oder
Algenstiickchen iiber seinem Korper trégt.

Die gestaltliche Ubereinstimmung von Phytaltieren mit ihrem Wohn-
substrat ist weniger auffallend. Immerhin ist sie bei dens Caprelliden
(Fig. 73) gut ausgebildet, die durch ihren schmalen Rumpf und ihre

1. a18%
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schlanken Extremititen mit den feinen Algen, Bryozoen oder Hydroil-
den weitgehend Formiibereinstimmung zeigen. In édhnlicher Weise
sind die Pantopoden (Rumpf reduziert, Extremitidten stark verldngert)
sowie unter den Krabben Macropodia und Inachus umgestaltet. Alle
diese Arten sitzen meist ruhig im Gewirr der Algen und Hydroiden.

Fig. 73. Der Amphipode Caprella acanthifera auf dem
Bryozoon Bugula als Beispiel starker ,,Anpassung’ an
das Lebenssubstrat. — Nach OxAba aus STEPHENSON,

In anderer Weise erreichen die nudibranchiaten Opisthobranchier groBe
Formiibereinstimmung mit ihrem Wohnsubstrat, die Riickenanhinge
(Cerata) sind bald lappig, bald schlank, bald zerteilt entsprechend der
Gestaltung der Algen oder Hydroiden. Ahnliche cine Formiiberein-
stimmung hervorrufende Anhdnge sind ja auch von manchen Fischen
des Phytals auBerhalb unseres Gebietes bekannt. FEine Gleichgestal-
tung des ganzen Korpers mit Pflanzenteilen (Zostera-Blitter, Chorda
filum) zeigen die Seenadeln (Nerophis).

[Die Coenosen des Phytalil Im Phytal des Landes haben nicht
nur die groBen Vegetationshezirke (Steppe, Wald, Wiese), son-
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dern oft auch die einzelnen Pflanzenarten, etwa die Baumarten, stark
verschiedene Faunen. Demgegeniiber finden wir im Meere eine auf-
fallend gleichartige tierische Besiedlung der verschiedenen Phytal-
bezirke. Die Ursache liegt in der schon erwihnten stark entwickelten
Phytophagie im Landphytal, die in hohem Prozentsatz mit einer engen
Bindung an bestimmte Arten verbunden ist (Oligophagie und Mono-
phagie), im Meer treten diese Erscheinungen zuriick. Merkwiirdiger-
weise laBit sich im Meer eine starkere Neigung zu Oligophagie bei Ver-
zehren tierischen Aufwuchses feststellen, besonders bei Opisthobran-
chiern finden wir spezifische Hydroidenfresser, Bryozoenfresser, unter
den Pantopoden Hydroidenfresser, Aktinienfresser. Diese betreffenden
Arten sind daher meist an bestimmten tierischen Aufwuchs gebunden.
Da aber in den meisten Algenregionen auch Bryozoen und Hydroiden
vorhanden sind, entsteht durch diese Besonderheit keine starke Sonde-
rung in regional trennbare Coenosen. Die tierische Besiedelung der
Korallenbanke (vgl. S. 162) verdankt ihren Sondercharakter sicher
nur zu einem Teil ihrer Zusammensetzung aus bestimmten Aufwuchs-
tieren, zum anderen Teil sicher ihrer Tiefenlage und den damit ver-
bundenen physiographischen Besonderheiten. Wo innerhalb des Meeres-
phytals in der tierischen Besiedelung Unterschiede vorhanden sind,
werden_sie in erster Linie durch die Struktur der betreffenden Algen,
in zweiter Linie durch die Tiefenlage und erst in dritter durch die
Artspezifitat bzw. systematische Zugehorigkeit der Pflanzen bedingt.

Sublitoral. TUnter den sublitoralen Algenzonen zeigen die
buschigen Rotalgenbestinde (Delesseria, Furcellaria, Ceramium u. a.)
die reichste Besiedelung, vor allem, weil in ihnen die Mikrofauna
(Copepoden, Ostracoden, Turbellarien) sowie die Kleinpolychaeten und
Amphipoden eine besonders reiche Entfaltung zeigen. Auch sedentare
Formen sind in groBer Artenzahl vorhanden. Genauere Aufnahmen
der Gesamtbesiedelung dieser Algenbestande fehlen noch.

Die groBen Laminarienbestinde an der Grenze zwischen Sublitoral
und Eulitoral zeigen in ihren Strukturteilen recht verschiedenes Ver-
halten. Die breiten Flachen der Laminarien sind meist auffallend
gering besiedelt. Einzelne festsitzende Arten (z. B. Membranipora
membranacea, Laomedea geniculata) - iiberziehen zwar oft grofle
Flachen, doch im Verhaltnis zur Flachengrofie bleibt die Zahl der
Arten und ihre Siedlungsdichte gering, vielleicht hemmt die intensive
Schleimproduktion die Ansiedlung vieler sessiler Tiere (im Grenzgebiet
der Laminarien in der Kieler Bucht, wo diese oft nicht normale Ent-
wicklung zeigen, ist die Besiedelung mit sessilen Tieren reicher, siehe
unten). Auch vagile Tiere sind an den Laminarienspreiten selten,
charakteristisch ist die Napfschnecke Helcion pellucidum, daneben ver-
einzelt Gibbula cineraria. Bedeutend reicher, besonders an Hydroiden,
sind schon die Laminarienstiele, die intensivste Besiedelung zeigt aber
das Rhizoidengeflecht. Hier wachsen zahlreiche Schwéamme, Hydroiden
{Plumularia, Tubularia u. a.), Bryozoen, hier siedeln sich Aktinien an
(Sagartia troglodytes, Urticina felina u. a.); zwischen den Rhizoiden
leben kleine Krabben (besonders Pilumnus hirtellus), Amphipoden,
zahlreiche errante Polychaeten (Aphroditidae, Nereidae, Syllidae u. a.),
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Nemertinen, auch Turbellarien. Wachsen auf den Rhizoiden, wie es
oft der Fall ist, noch buschige Rotalgen, so ist hier auch ein grofler
Teil der Rotalgen-Mikrofauna (Copepoden, Ostracoden) zu finden, so dal
es wohl kaum einen Lebensbezirk im Meere gibt, wo auf so engem
Raum gleiche Arten- und Individuenmengen vorkommen. Allerdings
scheinen echte Charakterarten zu fehlen, die Besiedelung besteht aus
einem bunten Mosaik oekologisch verschiedener Teile. Zunéichst siedelt
hier ein wesentlicher Teil der Felsbodenfauna, besonders der Hali-
chondria-Coenose, fiir die die festen Rhizoiden nur Iartbodensubstrat
sind (vgl. S. 174), in den Spalten halten sich teils Phytaltiere auf,
teils Tiere, die Felsspalten als bevorzugten Biotop besitzen. Im Gewirr
der Rhizoiden konnen sich Sinkstoffe in reicherem MaBe ansammeln
und Weichbodentieren Existenzmaoglichkeit geben usw.

Nicht alle groBen Brauntange des Sublitorals zeigen eine so geringe
Besiedelung ihrer frei ins Wasser ragenden Teile wie die Laminarien.
Schon Fucus serratus zeigt eine reichere Besiedelung mit Hydroiden
und Bryozoen (Dynamena pumila, Flustrella hispida, Alcyonidium
hirsutum), eine reichere vagile Fauna zeigen die feiner zerteilten Hali-
drys-Biische (Hippolyte wvarians, Idothea-Arten, Stylochoplana macu-
lata u. a.). Der niedrige Kalkalgenbewuchs der Corallinen kann, wenn
er dichte Polster bildet, neben zahlreichen Felsspaltenbewohnern
(Mesolithion), sogar Elemente des Mesopsammon aufweisen (Polygor-
dius). Eine gewisse Sonderstellung nehmen die Zostera-Wiesen
(Zostera marina) ein. Zunédchst wachsen sie ja auf Feinsand oder
detritusreichem Sand, und diese Besonderheit des Untergrundes be-
dingt natiirlich auch eine andere Bodenfauna im Gebiet der Wiese.
Ferner sind die schmalen Blatter im Vergleich zu den meisten ,, Thalli
der GroBalgen kurzlebig, sie stehen bis zum Boden hin dicht, wahrend
die Basisteile der meisten GroBtange in groBeren Zwischenrdumen
stehen. Diese Strukturbesonderheit bedingt eine besonders reiche An-
sammlung von Sinkstoffen, in die sich dann Elemente der Weichboden-
fauna einschieben. Gewisse sedentare Polychaeten dieses Gebiets (Me-
linna, Lanice conchilega, vergl. WOHLENBERG 1937) konnen hier lokal
sogar eine besonders reiche Entwicklung aufweisen. Mit dieser Detri-
tusschicht werden auch die Liickenrdume des darunter liegenden Fein-
sandes erfiillt, er nimmt unter dem hier bestehenden Sauerstoffmangel
Faulschlammcharakter an, und so findet man zwischen dem sand-
durchsetzten Rhizom- und Wurzelgeflecht manche Sapropeltiere (Hali-
cryptus spinulosus, Scoloplos armiger, Capitella capitata, Chironomus-
Larven in der westl. Ostsee). Die Zostera-Blatter zeigen nur eine
méafBige Besiedelung mit sessilen und hemisessilen Tieren, am verbrei-
tetsten sind noch Hydroiden (Laomedea loveni u. a.), selten Bryozoen
(Alcyonidium polyoum, Membranipora) und Spirorbis, wichtig ist die
Aktinie Actinothoe viduata. Die kurze Lebensdauer der Zostera-Blat-
ter gestattet wohl manchen sessilen Tieren eine erste Ansiedlung, aber
keine Weiterentwicklung. Manche Arten konnen dann aber, auf die
Bodenschicht der Wiese absinkend, sich hier freiliegend weiterentwik-
keln, z. B. die Ascidien Ciona intestinalis und Ascidiella aspersa. Auch
die vagilen Tiere, besonders die Mikrofauna ist in reinen Seegras-
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bestinden arm, nimmt aber sofort an Artenzahl zu, wenn die Bestinde
reich mit buschigen Rot- und Braunalgen bewachsen sind. Ihre maxi-
male Héufigkeit erreichen hier die Rotatorien des Phytals (Proales
reinhardti, Pr. longipes u. a.), auch die Nematoden sind reich ver-
treten. Einzelne Arten erreichen aber in den Zosterabestinden eine
Massenentwicklung, die Schnecken Rissoa (Zippora) membranacea, R.
inconspicua, die Polyclade Stycholoplana maculata, Idothea, Gamma-
rus, Calliopius u. a., die Syngnathiden unter den Fischen. Reich an
Individuenzahl sind ferner gerade in den Zosterawiesen die vorwiegend
freischwimmenden Arten, also die Mysideen der Gattung Praunus,
unter den Fischen Gobius flavescens, Spinachia vulgaris. Zahlreiche
euryoeke Bodenfische (Cottus-Arten, Centronotus, Zoarces) treten
gleichfalls in grofler Menge auf.

Nach den schwach salzigen Gebieten zeigen auch die Phytalcoeno-
sen die iibliche Artenabnahme und die Verlagerung der oberen Vor-
kommensgrenze. Héaufig ist Mytilus edulis in diesen Zostera-Wiesen.
Eine Ausnahme scheint der Bewuchs der ,Blatter der Laminarien
und von Fucus serratus zu machen, der im Sublitoral der Kieler Bucht
scheinbar reicher ist als in der Nordsee (auf Laminarien Bryozoen wie
Tubulipora, Lichenopora, Crisia, Crisiella, Alcyonidium polyoum, Hip~
pothoe hyalina, Cribrilina u. a.), Polychaeten (Spirorbis, Pomatocerus),
daneben Ascidien (auf Fucus bisweilen in Massen Ciona intestinalis
und Dendrodoa grossularia).

Die Beltsee-Modalitat der Zostera-Coenose wird von KRUGER und
MEYER 1938 ,Litorina litorea-Idotea baltica-Gemeinschaft* bezeich~
net. Sie unterscheidet sich von der Nordsee-Modalitit hauptsdchlich
durch das Fehlen vieler sessiler und hemisessiler Tiere (Botryllus,
Actinothoe viduata u. a.), sowie das Zurticktreten von Litorina obtu-
sata. Sie enthédlt als hdufige Arten die Schnecken Rissoa membra-
nacea, R. inconspicua, Lacuna divaricata, Litorina litorea, die Amphi-
poden Gammarus locusta, Microdeutopus gryllotalpa, lokal Calliopius
laeviusculus, die Asseln Jaera albifrons, Idotea baltica, die Polyclade
Stylochoplana maculata, die Garneele Leander adspersus, lokal L.
squilla. In der Mikrofauna treten zahlenméfBig hervor die Halacaride
Rhombognathides pascens, die Ostrakoden Cytherura nigrescens,
Xestoleberis aurantia, Cythere viridis u. a., die Copepoden Idyaea
furcata, Harpacticus wuniremis, Tachidius brevicornis, Amphiascus
debilis, Ectinosoma curticorne usw. Echte Charakterarten sind die ge-
nannten Arten nicht, sondern nur euryoeke Flachwasserbewohner des
Phytals. Litorina litorea und Idothea baltica sind Differentialarten
gegeniiber der Brackwasser-Modalitit, die von KRUGER und MEYER
als ,,Litorina rudis-, Idotea viridis-Gemeinschaft“ genannt wird. Man
konnte diese als die Potamogetonaceen-Coenose flacher Brackwéisser
bezeichnen, die Zostera (besonders Z. nana), Ruppia, Zannichellia, die
feinblédttrigen Potamogelon-Arten, auch Griinalgen besiedelt. In der
Makrofauna wird hier Litorina litorea durch L. saxatilis ersetzt, Ido-
tea baltica durch I. viridis; die Rissoa-Arten durch Hydrobia stag-
nalis, Gammarus locusta durch G. zaddachi. Héufig ist auch die Assel
Sphaeroma rugicaudum. In der Mikrofauna erscheinen die Ostrakoden
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Leptocythere castanea, Loxoconcha gauthieri, Cytherois fischeri, Cythe-
rura gibba, die Copepoden Mesochra lilljeborgi, Nitocra spinipes, Ta-
chidius brevicornis, T. littoralis, Halicyclops magniceps u. a., mehrere
charakteristische Turbellarien und eine reiche Fauna an Rotatorien
(auBer den Proales-Arten, Testudinella clypeata, Encentrum rousseleti,
Aspelta baltica u. a.). In etwas tieferen, mehr im freien Wasser
stehenden Gebieten erscheinen aueh noch Procerodes littoralis, einige
SiiBwassertricladen (Dendrocoelum lacteum, Polycelis nigra), Siil3-
wasserschnecken (Limnaea ovata, Bithynia tentaculata, Theodoxus
fluviatilis) das Bryozoon Membranipora crustulenta, das oft die Pota-
mogeton-Stiele dick umkrustet, ferner Cordylophora caspia. Eine ent-
sprechende Assoziation im Greifswalder Bodden bezeichnet SEIFFERT
1938 als Bithynia-Gemeinschaft. Merkwiirdig ist, dal in dieser Coenose
manche Arten in groBer Individuenmenge im Sublitoral erscheinen, die
im Nordseegebiet dem oberen Eulitoral des Felsgebietes angehoren. Das
gilt fiir Litorina saxatilis, Procerodes littoralis, wohl auch fiir Idotea
viridis, Leptocythere castanea, Cytherois fischeri u. a. Die Rotalgen-
bestinde des Brackwassers zeigen bis weit in salzige Gebiete haupt-
sidchlich eine verarmte Fauna der entsprechenden Meeres-Coenose.

Mehrere marine Tiere dringen in schwachen Brackwéssern sogar
auf typische SiiBwasserpflanzen vor, z. B. Balanus improvisus auf
Phragmites, Cordylophora caspia, Membranipora crustulenta, Hydro-
bia ventrosa auf Potamogeton-Arten, umgekehrt besiedeln auch SiB-
wassertiere im Brackwasser Meerespflanzen, z. B. der Schwamm FEphy-
datia fluvialitis die Alge Furcellaria.

Phytal des Eulitorals und Supralitorals. Im Fels-
bodengebiet ist das Eulitoral meist mit einer dichten Lage von Braun-
tangen (Fucus, Ascophyllum u. a.) bedeckt, daneben kommen niedrige
Algen (Porphyra, Enteromorpha) in groBen Mengen vor. Dieser Mas-
senentwicklung des Pflanzenwuchses entspricht aber keineswegs eine
reiche Entwicklung der Tierwelt, im Gegenteil, die groBen Tangmassen
des Eulitorals gehéren zu den adrmsten Gebieten. Eine Mikrofauna
fehlt an ihnen fast vollig, vereinzelt findet man Ostrakoden (Cythere,
Paradoxostoma), Turbellarien (Monocelis fusca) und Nematoden. Die
vagile Makrofauna ist z. T. durch euryoeke Arten vertreten, z. B. Lito-
rina obtusata und etwas hoher hinaufgehend L. litorea. Daneben {reten
sparlich Idotea-Arten, Jaera albifrons, Gibbula cineraria, Skeneopsis
planorbis, Gammarus locusta auf und als Unterschied gegeniiber dem
Sublitoral lokal in grofen Mengen die Talitriden Hyale nilsoni und
Orchestia gammarellus und der Collembole Anurida maritima auf. Die
sessile Fauna ist nur ein Ableger der eulitoralen Hartbodenfauna; ich
nenne die Polypen Dynamena pumila (besonders an Fucusstielen),
Clava multicornis (neben den Luftblasen von Fucus), weniger Campa-
nularia flexuosa, Coryne, Laomedea loveni, die Bryozoen Flustrella his-
pida, Bowerbankia treten in geringer Menge neben einzelnen Spirorbis
und Actinia equina auf. Einige Polypen erreichen in diesem Eulitoral-
gebiet ihre groBite Vorkommensdichte, z. B. Coryne pusilla, Campanu-
laria flexuosa, weniger Campanulina lacerata und Eudendrium arbus-
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cula. Diese geringe Besiedelung héngt offenbar mit der Struktur dieser
Tangmassen zusammen, die ein rasches Ablaufen des Wassers gestattet.

Damit stimmt iiberein, dall die polsterartigen Enteromorphabiische,
die wie ein Schwamm wahrend der Ebbezeit in sich Wasser behalten,
eine reich entwickelte Mikrofauna aufweisen. Diese Enteromorphazone
ist besonders interessant im oberen Eulitoral, wo sie ein griines Band
auf allen festen Gegenstinden (Felsen, Pfahlen, Steinen) bildet, das
weit in schwaches Brackwasser hineinreicht. Die Lebensbedingungen
sind in diesem Biotop recht variabel. Regengiisse fithren zu einer
starken AussiiBung, Sonneneinstrahlung bei Niedrigwasser fiihrt zu
starker Erwarmung und schneller Steigerung des Salzgehalts. OTTO
(1936) maB in der Kieler Forde bis 28,2°/o0 und bei Helgoland bis
63,4999 Salzgehalt, Werte, die sicher oft iiberschritten werden. Trotz
dieser recht extremen Bedingungen stellte OTTO in der Kieler Bucht
nicht weniger als 95 Tierarten fest. IThre oekologische Zusammen-
setzung ist dabei sehr verschiedenartig. Als Charakterarten konnen
gelten der Tardigrade FEchiniscoides sigismundi, die beiden Landmil-
ben Hyadesia fjusca und Hermannia scabra, die erst 1935 von
BRANDTNER beschriebene Triclade Sabussowia punctata. Manche
Arten, die in dieses marine Gebiet vordringen, gehoren eigentlich der
Moosfauna des Landes an, so die nicht seltenen hdelloiden Rotatorien
Mniobia symbiotica, M. magna und die Milbe Hermannia scabra. Zahl-
reich sind auch die Nematoden, deren eigentlicher Lebensraum von
SiiBwasser getrinkte Erde ist, z. B. Monhystera dispar, M. similis, M.
paludicola, Aphelenchus parietinus, Cephalobus elongatus, Plectus par-
vus, Rhabditis lacustris. Daneben treten zahlreiche Tiere marinen
Gepriges auf, z. B. kleine Foraminiferen (Spiroloculina hyalina, Tro-
chamina spec.), Turbellarien (Monocelis unipunctata, Provortex balti-
cus, Promesostoma marmoratum), Nematoda (Enoplus communis,
Oncholaimus brachycerus, Tripyloides marinus), Copepoden (Tachi-
dius brevicornis, Idyaea furcata, Laophonte nana, Nitocra typica),
Halacariden (Rhombognathus setosus, Halacarellus basteri, H. balti-
cus, Rhombognathopsis seahami, Rhombognathides pascens, Copido-
gnathus oculatus). SchlieBlich existieren eine ganze Reihe von Brack-
wassertieren in diesem so euryhalinen Lebensraum (Macrostomuimn
timavi, Aspella harringi, Adoncholaimus thalassophygas, Prochroma-
dora orleyi, Nitocra spinipes, Cletocamptus confluens, Horsiella brevi-
cornis u. a.). An Artenzahl stehen, wie in fast allen extremen Lebens-
raumen, die Nematoden im Vordergrund, auch ihre Individuenzahl ist
sehr betrachtlich (vorherrschend Monhystera dispar, M. disjuncla,
Chromadorita leuckarti, Chromadora nudicapitata, Prochromadora
orleyi u. a.). Auch Rotatorien treten in grofler Individuenzahl auf,
sie nahren sich vorwiegend von zahlreichen Diatomeen, die in den
Enteromorphen gedeihen. Biologisch interessant ist das Auftreten
einer reversiblen SiiBwasser- und Salzwasserstarre bei manchen Arten
dieses Lebensraumes (vergl. OTTO 1936). Die Nematoden Chromadora
nudicapitata, Monhystera disjuncta und der Tardigrad Echiniscoides
sigismundi fallen, wenn der Salzgehalt unter zirka 7%/ sinkt, in eine
Starre, aus der sie bei hoherem Salzgehalt schnell wieder erwachen;
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die meisten marinen Nematoden verfallen ferner oberhalb 50—60°/0 S
in eine Starre, in der der Korper sogar stark schrumpft (er wird bis
30% kiirzer!). Auch diese Salzstarre ist reversibel. ‘Im Nordseegebiet
ist die Besiedelung dieser Enteromorpha-Zone prinzipiell die gleiche.
nur fehlen eine Reihe von SiiBwasserarten, dafiir treten hier manche
Phytalbewohner auf, die in der Beltsee nur das Sublitoral bewohnen
(z. B. Laophonte minuta, Harpacticus obscurus).

Die Weich- und Sandboden enthalten im Eulitoral nur geringfiigige
Phytalbezirke z. B. die diirftigen Zostera-nana-Wiesen, auf Festkor-
pern sich bildende Griinalgenbiische, und die kaum als Phytal zu wer-
tenden filzigen Algenpolster aus Vaucheria und Oscillatorien. Die
Zostera-nana-Gebiete beherbergen noch einen spirlichen Bewuchs von
Hydroidpolypen (Laomedea conferta) und Bryozoen (Farella repens).
Daneben findet sich in ihnen und auch in den Griinalgenbiischen eine
Mikrofauna, die manche Ahnlichkeit mit der der Litorina-rudis-Idotea-
viridis-Coenose aufweist, z. B. die Ostrakoden Cytherois fischeri, Cythe-
rura gibba, Leptocythere castanea.

Im Supralitoral wird das Phytal von typischen Landpflanzen gebil-
det, deren Gebiete vorwiegend von Insekten besiedelt sind. Entspre-
chend der Eigenart der Pflanzen und des Lebensraumes existieren hier
natiirlich eine ganze Reihe spezifischer Meeresstrand-Arten, die sich
besonders unter den Coleopteren, Dipteren, Lepidopteren und Rhyncho-
ten (Acanthiidae) finden und zwar sowohl unter den Phytophagen,
wie unter den Omnivoren und Carnivoren. Besondere Erwidhnung be-
darf noch der Strandwall, der an der Grenze des Supralitorals aus an-
gespiilten Meerespflanzen aufgehduft wird, da er eine iiberaus reiche
Besiedelung aufweist, deren Bestand allerdings je nach Konstanz und
Pflanzenart dieser ,,Anwurfzone“ wechselt. DURKOP 1934 konnte in
diesem Biotop in der Kieler Bucht zirka 870 Arten feststellen. Die
Fauna tragt ganz iiberwiegend den Charakter einer Landfauna. Es
iiberwiegen die Coleopteren, Collembolen, Acari, Dipteren, die hier mit
einer ganzen Anzahl spezifischer Strandarten vertreten sind. Tiere
mariner Herkunft treten zuriick; Charaktertiere dieser Gruppe sind die
Arten der Amphipodengattung Orchestia (0. gammarellus, 0. platensis
u. a.), die besonders dort, wo der Anwurf auf Gerdll liegt, eine enorme
Massenentfaltung zeigen. Der Oligochaet Enchytraeus albidus zeigt
gleichfalls in diesem Gebiet eine Massenentwicklung, so daB der An-
wurf wie mit weilen Fdaden durchsetzt erscheint. Daneben ist Pachy-
drilus lineatus hiufig. Rein mengenmaifig treten im Gebiet der west-
lichen Ostsee auller den eben genannten Arten hervor: Coleoptera:
Cercyon litoralis, Atheta westita, A. puncticeps, Oxytelus tetracarina-
tus, Omalium riparium, O. rivulare, Xantholinus linearis, Quedius wum-
brinus, Aleochara grisea, Philontus nigritulus, Mantura rustica, Cafius
xantholoma. — Dipteren: Fucellia maritima; Coelopida frigida, Scato-
phaga litorea. — Collembola: Hypogastrura wviatica, Isotoma viridis,
1. olivacea, I. maritima, Entomobrya nivalis, Hypogastrura armata,
Isostoma mnotabilis, Onychiurus armatus, Folsomia quadrioculata. —
Araneen: Erigone atra. — Acarinen: Parasitus kempersi, Coprolaspis
litoralis, Gamasolaelaps aurantiacus, Thinoseius berlesi, Poecilochirus
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spinipes. Von den angespiilten Pflanzenmassen der Siilwasserufer oder
der sich zersetzenden Laubschicht feuchter Wilder unterscheidet sich
die Anwurfzone, abgesehen von dem Vorkommen spezifischer Arten,
durch das Fehlen der Pulmonata unter den Schnecken (nur lokal
kommt die Basommatophore Phytia myosotis am Meeresstrand vor),
das Fehlen der Lumbriciden (lokal Eiseniella tetraedra), die Armut an
Isopoden (nur Philoscia muscorum stellenweise nicht selten, an trocke-
nen Stellen die wvar. marmorata von Porcellio scabra), die Armut an
Diplopoden und Pseudoscorpionen.

Allgemeines. Das Pelagial — bei weitem der grofte Lebens-
raum — ist seit langer Zeit intensiv durchforscht. Und gerade die bio-
coenotischen Beziehungen zwischen Lebensraum, pflanzlichen und tieri-
s¢chen Organismen sind, seit HENSEN und BRANDT das-Problem des
Stoffkreislaufs im Wasser erkannten, viel bearbeitet worden, so daf die
»Planktonkunde® dem Ziel einer echten ,,Lebensgemeinschaftsforschung“
am néachsten gekommen ist. Auf diese allgemeinen Probleme kann hier
nicht eingegangen werden (Uber Produktionsbedingungen vergl. HOFF-
MANN T. N. O. I c., eine neuere Zusammenstellung bieten BRANDT und
REIBISCH 1933). Es soll hier nur kurz die zoologische Seite und von
dieser nur die Probleme hervorgehoben werden, die die Sonderstellung
des Gebietes der Nord- und Ostsee gegeniiber dem Ozean und dem
SiiBwasser beriihren. In die gesamte Planktonkunde fiihrt am besten
das Werk von STEUER 1910 ein.

1. Plankton und Nekton. Die Bewohner des Pelagial
werden seit HENSEN auf die beiden Haupttypen der Planktonten und
Nektonten verteilt. Das Nekton umfaBt dabei die Tiere, die aktiv grofe
Strecken des Meeresraumes durchmessen konnen (Fische, Wale, Cephalo-
poden z. T.), das Plankton die Organismen ohne oder mit geringem
aktivem Bewegungsvermogen, so dafl ihre Verbreitung im Meeresgebiet
vorwiegend durch Stromungen erfolgt. Praktisch wird als Plankton
das gewertel, was mit dem Planktonnetz gefangen wird, als Nekton
das, was ihm entflichen kann.

2. Tiergruppen des Meeresplankton. Das SiiBwasser-
plankton wird nur von wenigen Tiergruppen gebildet. Rotatorien,
Copepoden, Cladoceren sind hier die Hauptgruppen unter den Meta-
zoen, das Meeresplankton enthilt weit mehr Tiergruppen, da die Mehr-
zahl der Tierstimme wenigstens in einzelnen Reprasentanten diesen
Lebensraum besiedelt (exkl. Porifera, Tentaculata, Enteropneusta).
Charakteristisch fiir das Meeresplankton sind die Radiolarien und
Tintinnoidea unter den Protozoen, die Medusen, Ctenophoren, Chaeto-
gnathen und Thaliacea, die Calanoidea unter den Copepoden, die
Euphausiacea unter den Decapoden, die Pteropoden und Heteropoden
unter den Gastropoda; auch Rotatorien und Cladoceren spielen lokal
und tempordar eine nicht geringe Rolle. Pelagische Larven liefern vor-
wiegend Anneliden, Mollusken, Echinodermen, in geringem MafBe Tenta-
culaten und Fische.
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3. Holo- und Meropelagische Tiere. Nur ein Teil der
pelagischen Tierarten durchliuft seinen gesamten Entwicklungszyklus
im Pelagial, so dafl die Art in fortgesetzter Generationsfolge nur diesem
Lebensraum angehort (,holoplanktonische Tiere“, HACKEL). Die Mehr-
zahl der Arten gehort — wenigstens in unserem Gebiet — in irgend-
einem Stadium dem Benthal oder Phytal an (,meroplanktonische
Tiere“, HACKEL). Holopelagisch sind fast alle Ctenophoren, die Me-
dusen ohne Generationswechsel (Trachymedusen, Pelagia) oder mit
pelagischen Polypen (Margelopsis, Nemopsis), die Siphonophoren, die

Fig. 74. Einige pelagische Eier bzw. Gelege. a Ei von Branchiostoma lanceolatum;
b %olyehaeten-Ei mit Gallerthiille; ¢, d scheibenformiges Gelege von Litorina lilorea
mit zwei Eiern in Aufsicht (¢) und im Lingsschnitt; e pelagische Eikapsel von
Litorina neritoides; f pelagisches Copepodenei (Centropages) — Ovum hispidum
hystrix; g Fischei mit Oltropfen (Onos cimbria); h Euphausiaceen-,,Ei‘, im Innern
bereits der Nauplius (Meganyctiphanes norvegica). — Nach verschiedenen Autoren.

Mehrzahl der pelagischen Copepoden, die Chaetognathen’ Euphausia-
ceen, Copelaten, einige Polychaeten (Tomopteris, Pelagobia) u. a. Die
Eier dieser Arten sind etweder freischwimmend (Fig. 75) oder werden
am Korper befestigt getragen. Letzteres gilt fiir einen Teil der Cope-
poden, einzelne Chaetognathen; zahlreiche Copepoden (Centropages u. a.)
legen im Meer freischwimmende Eier! Einige Arten (Salpen!) sind
vivipar. Die pelagischen Stadien der meroplanktonischen Tiere konnen
in sehr verschiedenen Etappen des Entwicklungszyklus fallen. Die
wichtigsten sind: .

a) Eier und Larven pelagisch, erwachsene Tiere im Benthal und
Phytal. Diese Gruppe wird von Bodentieren gebildet, die ihre Eier oder
ihren Laich ins freie Wasser abstoflen und die anschlieBende Larval-
entwicklung oder Jugendentwicklung im Pelagial durchlaufen. Das
ist bei vielen Bodenfischen (viele Pleuronectidae, Triglidae, Gadidae,
Lophius u. a.), zahlreichen Polychaeten, Echinodermen, Lamellibran-
chiata, unter den Gastropoda bei Litorina litorea, L. neritoides, Patella,
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Helcion, Haliotis, Gibbula cineraria), ferner bei Branchiostoma, man-
chen Anthozoen u. a. der Fall.

b) Nur Larven oder Jugendstadien pelagisch, Eier und erwachsene
Tiere im Benthal oder Phytal. Dieser Fall tritt ein bei Ablage der
Eier in Gelegen an Pflanzen, bei Eibefestigung am Boden oder bei
bodenlebenden, brutpflegenden Arten mit freischwimmender Larve.
Auch dieses Verhalten findet sich bei Vertretern verschiedenster Grup-
pen, bei Polychaeten (Terebella, Spirorbis), Polycladen (Stylochoplana,
Notoplana), Nemertinen, Schnecken, besonders bei Opisthobranchiern,
aber auch bei vielen Prosobranchiern, z. B. Rissoa, Hydrobia wulvae,
Aporrhais, Bittium, bei der Mehrzahl der Decapoden, bei Cirripediern,
Poriferen, vielen Ascidien, Bryozoen und einer Anzahl von Fischen
(Gobius-Arten, Syngnathiden, Ammodytes u. a.), besonders bei brut-
pflegenden Arten. Die Dauer des pelagischen Larvenlebens ist inner-
halb dieser Gruppen sehr verschieden. Bei den Tunicaten, Schwéam-
men, vielen Bryozoen, Hydrobia wlvae ist sie so kurz, dall diese Lar-
ven im Plankton nur eine untergeordnete Rolle spielen (sie dauert
z. B. bei vielen Ascidien nur wenige Stunden, bei den darmlosen Bryo-
zoenlarven 12 bis 24 Stunden). Ubrigens ist die Dauer des pelagischen
Larvallebens auch von duBeren Faktoren abhingig, bei Ascidien (Sym-
phlegma wviride) wird sie durch Belichtung verkiirzt, bei Dunkelheit
verlangert (GRAVE 1927), bei Polychaeten (Scolecolepis) wirkt die An-
wesenheit von Bodensediment abkiirzend (DAY & WILSON 1934). Die
pelagiale Zeit der Larven von Echinodermen, Decapoden, Cirripediern,
Mollusken, Polychaeten, Cyphonautes-Larve kann Wochen bis Monate
dauern.

¢) Larven (Jugendstadien) und erwachsene Tiere im Pelagial, Eier
im Benthal oder Phytal. Dieser Fall ist nur selten verwirklicht und
zwar bei nektonischen Tieren, z. B. den Fischen Clupea harenguu,
Belone acus, Osmerus u. a., und bei Cephalopoden.

d) Nur einzelne Generatwnen pelagisch, die anderen im Benthal
oder Phytal. Ein derartiges Verhalten kann natiirlich nur bei Arten
mit Generationswechsel vorkommen; das bekannteste Beispiel sind
Polyp und Meduse der Hydrozoa und Scyphozoa, hierher gehéren auch
eine Reihe von Polychaeten (Autolytus!).

e) Viele Generationen pelagisch, gelegentlich ein Dauerstadlum
(Dauerei) am Boden. So verhalten sich nur wenige Arten: die Clado-
ceren Podon und Ewvadne und wahrscheinlich die pelagischen Rotato-
rien (Synchaeta, Trichocerca). Die Dauereier der spezifisch marinen
Planktonrotatorien sind zwar noch nicht bekannt, doch sind Mé&nn-
chen, die das Auftreten von Dauereiern bedingen, bei mehreren Arten
bheobachtet. Es ist also anzunehmen, daf sich diese marinen Rotato-
rien ebenso verhalten wie ihre Gattungsverwandten im SiufBwasser.
Auch unter den pelagischen Ciliaten diirften Dauerstadien, die sich
am Meeresboden aufhalten, zu erwarten sein.

Die eben aufgefiihrten Typen planktonischer Tiere zeigen in ihrer
Haufigkeit markante Unterschiede im Meer und Siiwasser. Zunichst
sind die holopelagischen Tiere prozentual im Meere viel haufiger, im
Siilwasser treten sie ganz zuriick. Ferner sind die meropelagischen
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Tiere von Typ a und Typ b im Meer iiberaus reich vertreten (beson-
ders im neritischen Plankton), es ist ja. bekannt, daB Larven im
Meeresplankton eine hervorragende Rolle spielen. Im Siilwasser feh-
len diese beiden Kategorien fast ganz, zu ihnen gehort die Muschel
Dreissensia polymorpha, deren Trochophoralarve im Plankton lebt,
sowie die limnischen Bryozoen (Plumatella) und Poriferen; ihre Larven
treten aber wohl infolge kurzer Schwéarmperiode im Plankton wenig
hervor. Auch der Typ d (eine Generation pelagisch, eine andere ben-
thontisch) spielt im Siilwasser nur eine ganz untergeordnete Rolle
( Microhydra-Crapedacusta). Umgekehrt riicken im SiiBwasser die
Typen ¢ (Eier am Boden, Jugendstadien und Erwachsene im Pelagial)
und e (viele Generationen pelagisch, gelegentlich Dauerstadien am
Boden) stark in den Vordergrund. Zum Typ e gehoren alle pelagischen
Rotatorien, wohl alle Ciliaten, nahezu alle Cladoceren und ein Teil der
lopepoden, also alle charakteristischen Reprisentanten des SiiBwasser-
planktons. Zum Typ c¢ gehoren im Meere nur Vertreter des Nek-
tons, die Nektonten gehoren aber im SiiBwasser restlos zu diesem Typ,
da die Eier aller SiiBwasserfische sich am Boden und an Pflanzen be-
finden, wahrend im Meere sich unter den Nektonten eine grofe Anzahl
holopelagischer Tiere befinden, deren Eier auch im Pelagial sich ent-
wickeln. Diese Unterschiede sind untenstehend tabellarisch zusammen-
gefafit:

\ Meer Situfwasser
Holoplanktonten - =i .. L G e et ' nicht selten fehlen fast vollig
Meroplanktonten !
Typ a (Ei und Larven pelagisch) . | hiufig
Typ b (Larven pelagisch) . | héufig }sehr selten
Typ ¢ (Jugendstadien u. erwachsene !
pelaginbh)s o o e e s e Relten nicht selten (alle

Nektonten)
Typ d (eine Generation pelagisch) . | nicht selten | fehlt nahezu
Typ e (nur gelegentliche Dauersta- l

dien am Boden) | sehr selten | vorherrschend

Bei Beriicksichtigung der Parasiten ergeben sich noch weitere Varian-
ten, z. B. Jugendstadien und erwachsene Tiere im Pelagial, Mittel-
stadien parasitisch (Monstrillidae) oder nur ein Geschlecht (3) dau-
ernd pelagisch usw. An dieser Stelle sei noch erwédhnt, daB eine Reihe
henthontischer Tiere, vor allem Bewohner der Weichboden, nachts ins
Pelagial aufsteigen. Das ist bei Polychaeten (besonders Aphroditidae),
Mysideen, Amphipoden, Cumaceen der Fall (vgl. RUSSELL 1925). In
der Regel zeigen die Mannchen diesen Aufstieg ins Pelagial intensiver
als die Weibchen.

Diese Unterschiede sind zu markant, als daB sie zufillig sein koénn-
ten. Suchen wir nach Erklarungen, so sind wir allerdings, wie leider
so oft bei oekologischen Problemen, auf plausibel erscheinende Mut-
maBungen angewiesen. Auffallend ist zunachst der Ausfall der Larven-
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stadien im SiiBwasser bei zahlreichen Tieren und damit auch eine Ver-
minderung der Larven im Plankton. Dies konnte einen physiologischen
Grund haben. Larven bzw. Jugendstadien sind wie bereits erwéhnt
vielfach in extremen Lebensrdumen weniger resistent als die erwachse-
nen Tiere. Das StiBwasser ist biologisch betrachtet ein extremer Lebens-
raum; in ihm wird die in der schiitzenden Eihiille verbrachte Embryo-
nalzeit verlangert (dementsprechend oft dotterreichere Eier), und das
empfindliche Larvalstadium abgekiirzt. Die Larvalform wird aber im
SiiBwasser nicht stets reduziert, sondern nur dann, wenn sie das Ver-
breitungsstadium der Art darstellt. Die freilebenden Copepoden und
Ostrakoden, deren Naupliuslarve im gleichen Lebensraum lebt wie die
erwachsenen Tiere und keine groBlere Verbreitungsintensitat aufweist
wie die erwachsenen Tiere, behalten auch im Siilwasser ihre Larven-
form uneingeschrinkt bei. Diese Tatsache ld6t eher an eine oeko-
logische Erklarung des Sachverhalts denken. Eine solche konnte lau-
ten: Das Meer ist ein groBes Becken, also ein einheitlicher Verbrei-
tungsraum, in dem Stromungen die Verbreitung bis in weite Regionen
besorgen konnen, das Siilwasser ist zerteilt in eine grofe Zahl
kleinerer Einzelgebiete, innerhalb welcher eine Verbreitung durch pela-
gische Stadien biologisch nur geringe Bedeutung haben kann, da die
Bewegungsfahigkeit der erwachsenen Tiere allein die Besiedelung des
zur Verfiigung stehenden Raumes in kurzer Zeit ermoglicht. Fir die
Verbreitung der limnischen Organismen kommen dagegen Stadien in
Betracht, die einen Transport von einem Gewiasser zum anderen er-
moglichen unter Umgehung der Uberschreitung des Pelagials. Dieser
Anforderung geniigen die Latenzeier und Ephippien, die die Vertreter
des Typ 5 (Rotatorien, Cladoceren u. a.) bilden. Dementsprechend
dominiert dieser Typ im SiiBwasser, wahrend die ihm zugehorenden
Repriasentanten der Meeresfauna (pelagische Cladoceren und Rotato-
rien) selten und zum allergroBiten Teil sekundare Einwanderer aus dem
SiiBwasser sind. Mit dieser oekologisch-biologischen Erklarung der
eben erwiahnten Unterschiede zwischen Meer und Siilwasser stimmt
ferner die Seltenheit des Typ d (einzelne Generationen pelagisch) im
SiiBwasser iiberein, da die biologische Wirkung dieser pelagischen
Generationen gleichfalls in einer Verbreitung der Art besteht; mit
dieser Erkldrung harmoniert auch die Tatsache, dafl im Luftraum, der
ja in Ausdehnung und Wirkung der Stromungen dem Meer é&hnelt,
gleichfalls pelagische Verbreitungsstadien aufweist (Flugsamen der
Pflanzen, Schwebestadien junger Spinnen).

Das Schwebe- und Formproblem der Planktonten.

Fiir die Bewohner des Pelagials ist die Diskordanz zwischen dem
spezifischen Gewicht des Plasmas und dem des umgebenden Wassers
von hervorragender Wichtigkeit. Das spezifische Gewicht normalen
Plasmas liegt im Durchschnitt bei 1,04—1,05; Hartsubstanzen wie
Kalk- und Kieselsaureabscheidungen, wie sie ja bei vielen Planktonten
vorkommen, zeigen noch viel hohere Werte (> 2). Infolgedessen sind
,normal® gebaute Organismen schwerer als das Wasser (auch als das
Meerwasser) und sinken demnach aus ihrem Lebensraum heraus, was
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mit ihrer Vernichtung gleichbedeutend ist. Die Geschwindigkeit des
Absinkens ist dabei nicht nur vom Ubergewicht des Korpers, sondern
auch von dem durch Form und relative Oberfliche bedingten Sink-
widerstand abhangig; natiirlich wird die Sinkgeschwindigkeit auch
von der Beschaffenheit des Wassers (Viskositat) beeinfluit. Diese
Tatsachen brachte OSTWALD in seiner bekannten Formel Sink-
Ubergewicht
Viskositit + Formwiderstand
Formulierung ist natiirlich keine mathematisch exakte Darstellung.

Tatsache ist nur, daB die meisten Organismen des Pelagials nicht
absinken, sondern in ihrem Lebensraum bleiben, sie verfiigen mithin
iiber Einrichtungen, die sie zum Schweben befihigen. Diese Schwebe-
anpassungen sind in der Literatur sehr lebhaft diskutiert worden, die
neueste zusammenfassende Darstellung stammt von W. JACOBS 1935
(vgl. ferner BRANDT 1892, OSTWALD 1902, WOLTERECK 1908,
1913, STEUER 1910, HESSE 1924). Der Organismus kann ein Absin-
ken aus dem Lebensraum auf 3 Wegen verhindern, 1. durch aktive
Ortsbewegung (Aufwirtsbewegung), 2. durch Aufhebung des TUber-
gewichts durch Einlagerung spezifisch leichter Stoffe (Gas, Ol, Fett
usw.), 3. durch Erhohung des Formwiderstandes, die rein theoretisch
allerdings nur dann zu vollem Erfolg fiihren kann, wenn der Wider-
stand = unendlich wird. Alle 3 Wege sind beschritten worden, keines-
fails stets nach Arten getrennt, da sich mehrfach verschiedene dieser
Anpassungen bei der gleichen Art nachweisen lassen.

1. Aktive Ortshewegung Beim Zooplankton ist aktive
Urtsbewegung iiberaus verbreitet, sie tritt wohl bei weit iiber 90%
Arten auf. Sie fehlt nur bei pelagischen Foraminiferen, Radiolarien
(vgl. jedoch unten S. 209), manchen pelagischen Polypen (Margelop-
sis) und einigen Larven (Actinula-Larve von Tubularia, Arachnactis-
Larve von Cerianthus), Noctiluca (anndahernd), auBerdem natiirlich den
pelagischen Eiern. Die hohe Bedeutung der aktiven Bewegung fir die
‘Wahrung der Hohenlage im Wasser zeigt jede Beobachtung lebenden
Planktons, Tintinnen, viele Molluskenlarven und Crustaceen sinken
sofort ab, wenn die Lokomotionsorgane ihre Tatigkeit einstellen. Ebenso
deutlich zeigt aber bereits einfache Beobachtung, daB nicht alle Tiere
bei Einstellung der Lokomotion sofort absinken (z. B. viele Copepoden,
Nectochaeta-Larven, Sagitta u. a.), und daB die Ortshewegung auch der
Planktonten sich nicht in ihrer Bedeutung fiir die Hohenhaltung oder
Vertikalwanderung erschopft, sondern bei Nahrungsfang, Flucht und
aktiver Wanderung eine entscheidende Rolle spielt. Bei vielen pela-
gischen Copepoden, Oikopleura, Chaetognathen, Ctenophoren stehen
.sogar die Nahrungsfang-, Flucht- und Wanderbewegungen ganz im
Vordergrund.

geschwindigkeit = zum Ausdruck, diese

Die Zahl der Lokomotionstypen ist im Pelagial im Vergleich zu
anderen Lebensrdumen auffallend gering. Bei den Planktern steht
Wimperbewegung bzw. Geilelbewegung und Ruderbewegung durch
GliedmaBen ganz im Vordergrund. Ein spezieller Bewegungstyp ist
die RiickstoBbewegung durch Ausstoflen einer Wassersaule aus einem
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sich rhythmisch mit Wasser fiillenden Raum (Salpen, Medusen, Cepha-
lopoden).

2. Aufhebung bzw. Verminderung des Uber-
gewichts durch Einlagerung leichter Stoffe. Gegen-
iiber den bodenlebenden Tieren zeigen die Planktontiere zunachst eine
durchschnittlich geringere Ausbildung der Skelettsubstanz, besonders
der Kalkskelette. Tiergruppen mit typischer Kalkschale (Mollusken!)
zeigen in ihren pelagischen Vertretern eine auffallige Reduktion der
Kalkschale (unter den Gastropoden bei Phyllirhoe, Heteropoden, Ptero-
poden, vergleiche auch Skelette bei Polypen und Medusen), Tiergrup-
pen, die ihre Kalkskelette auch bei ihren pelagischen Vertretern be-
halten, zeigen wenigstens eine durchschnittlich geringere Skelettmasse
als ihre benthontischen Verwandten (viele Fische, Globigerinen, vgl
HESSE 1924). Aber diese Verminderung der schweren Skelettmasse
bedingt zwar ein geringeres spezifisches Gewicht der Planktonten im
Vergleich mit Benthonten, kann aber niemals das Ubergewicht der
Organismen iiber das Wasser vollig beheben, da ja das Plasma selbst
ein hoheres spezifisches Gewicht besitzt. Eine vollige Aufhebung dieses
Ubergewichts ist nur durch Einlagerung von Stoffen moglich, die leich-
ter als das umgebende Wasser sind. Solche Stoffe sind Ol (Fett), Luft
(Gas) oder Fliissigkeitsvakuolen, die leichter als das Meerwasser des
Lebensraumes sind. Am verbreitetsten ist Einlagerung von Ol, das ja
als Stoffwechselprodukt gleichzeitig noch andere wichtige Funktionen
erfiillt. Bekannt ist ja der durchschnittlich hohere Fettgehalt pela-
gischer Copepoden (Calanus!) und Fische (Clupea!). Verbreitet sind
Oleinlagerungen auch bei Radiolarien, Noctiluca und in hohem Pro-
zentsatz bei pelagischen Fischeiern, wie ein Blick auf die Bestim-
mungstabelle der Fischeier in Teil XII¢ zeigt. (Naheres bei HESSE 1924.)
Auch die dicke Fettschicht der Meeressduger vermindert das Uber-
gewicht; bei manchen Bartenwalen (Gronlandwal u. a.) so sehr, dall
die getiteten Tiere an der Oberfliche schwimmen. Meist wird das Ol
nur in die Gewebe eingelagert, eine spezifische Lage nimmt die Olkugel
in der Stomatocyste der calyphoren Siphonophoren ein. Besonders
wirksam ist natiirlich die Einlagerung von Luft bzw. Gas. Derartige
,,Schwimmblasen“ sind ja von den Fischen, besonders den nektoni-
schen, allgemein bekannt, sie kommen ferner bei den pneumatophoren
Siphonophoren vor.

Die Deutung von Gasansammlungen im Darm mancher Tiere, z. B.
(laucus, Syllideen als Schwimmblasen ist zum mindesten sehr zweifel-
bhaft, dagegen wirkt natiirlich die Lunge wasserlebender Sauger und
Reptilien im Nebeneffekt gleichfalls als Schwimmblase, von den auBer-
halb des Gebietes lebenden Tieren sei noch auf die lufterfiillte Schale
der Cephalopoden Nautilus und Spirula hingewiesen.

Wenig wissen wir noch iiber das Vorkommen leichter Vakuolen
und Gallertmassen zur Herabsetzung des Ubergewichts. Im Meere wire
dieses Prinzip ja leicht durchfiihrbar, da bereits Vakuolen mit geringe-
rem Salzgehalt als der des umgebenden Wassers diesen Erfolg haben
wiirden. Einen klaren Fall hat BRANDT bei den Radiolaren nach-
gewiesen, bei denen derartige Vakuolen durch Abgabe und Neubildung

Grimpe & Wagler, Tierwelt der Nord- und Ostsee I.a 14



¥ a 210 Remane

von Fliissigkeit ein Steigen und Sinken der Tiere ermoglichen. Neben
den Fetteinschliissen soll auch bei Noctiluca der reiche Vakuoleninhalt
das hier geringe spezifische Gewicht (1,014!) bedingen. ,,Auch bei der
Rippenqualle Beroe sollen die zahlreichen Vakuolen der Zellen spezi-
fisch leichten Inhalt haben, der von dem Tiere im Bedarfsfalle durch
Muskeldruck entleert werden kann“ (HESSE 1924). Bei manchen Si-
phonophoren (Agalma, Forskalia) wird das Schweben durch die leichten
gallertigen Deckstiicke erreicht (JACOBS 1937).

Die letztgenannten Beispiele haben schon gezeigt, daBl durch diese
Einlagerungen leichter Stoffe nicht nur das Ubergewicht des Korpers
vermindert oder aufgehoben werden kann, sondern daB diese Tiere
auch in der Lage sind, ihr Gewicht zu regulieren. Unbekannt sind
solche Regulationen noch bei Oleinschliissen. Vermehrung oder Ver-
minderung durch Stoffwechselprozesse verlauft fiir derartige Regula-
tionen zu langsam, aktives AusstoBen von Oltropfen zwecks Gewichts-
regulation ist nicht bekannt. Dagegen ist die Regulationsfahigkeit der
Schwimmblasen der Fische allgemein bekannt, sie ermoglicht eine
Anpassung des Gewichts an das der jeweiligen Umgebung (vergl.
JACOBS), nicht aber ein aktives Auf- und Absteigen im Wasser durch
Gasproduktion bzw. Gasresorption. Dal} eine solche aktive Ortsverande-
rung durch Gewichtsregulation aber bei Meerestieren vorkommt, zeigt
das oben erwahnte Verhalten der Radiolarien. Auch die Siphonophoren
sind zu einer Regulation befdhigt (vergl. JACOBS 1937).

3. Die Erhohung des Formwiderstandes wird durch
bestimmte Veranderungen der Korperform erzielt. Am verbreitetsten
sind die sogenannten Schwebefortsatze, deren Vorhandensein zur Aus-
hildung der ,,Chaetoplanktonform‘ fiihrt. Seltener sind die Félle, in
denen der Korper lang stabartig gestreckt wird (Rhabdoplanktonform),
verbreitet wieder eine scheibenformige Gestaltung des Gesamtkorpers
oder bestimmter Korperregionen (Discoplanktonform) oder eine ballon-
formige Ausbildung des Korpers (Physoplanktonform). Die Ballonform,
fiir die Ctenophoren wie Pleurobrachia, Medusen (‘Halitholus, Sarsia),
Radertiere (Synchaeta monopus), Amphipoden, Annelidenlarven (Poly-
gordius-Trochophora) typische Beispiele geben, wird vorwiegend durch
Aufnahme von Wasser in den Korper erzielt. Es vergrofiern sich
dabei die Leibeshohlenraume oder die Gewebe werden stark wasserhal-
tig. Die Wirkung dieser Wasserfiillung des Organismus fiir die Sink-
geschwindigkeit ist die gleiche wie bei einem Ballon das Aufblasen mit
Luft. Als Nebeneffekt dieser Korperausdehnung durch Wasserauf-
nahme wird die hohe Durchsichtigkeit der Planktonorganismen (Glas-
tiere!) vielfach angesehen, doch kann die Deutung noch nicht befriedi-
gen. Die Ausbildung der Ballonform durch Ausscheidung umfang-
reicher Gallerthiillen, wie sie im Siilwasser mehrfach vorkommt, ist
im Meere selten (Radiolarien z. T.), nur bei pelagischen Eiern ist sie
verbreitet.

Die Erhohung des Formwiderstandes durch OberflaichenvergrofBe-
rung kann in ruhigem Wasser nur einen beschréankten Effekt haben.
Das Absinken wird, wie oben erwéahnt, erst erreicht, wenn der Form-
widerstand — unendlich wird, was aber in keinem Falle eintritt. Das
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Absinken kann also selbst in den extremsten Fillen nur verlangsamt,
nicht aufgehoben werden. Nun haben zahlreiche der hierher gehéren-
den Planktonten neben ihren ,,Schwebefortsitzen“ noch aktive Bewe-
gungsfihigkeit, die Fortsdtze sind aldo nur von zusitzlicher Wirkung,
die besonders dann eintritt, wenn bei Schutzstellungen und dergl.

Fig. .
Verhalten der langen %orsten bei Polychaeten-
larven wiihrend des Schwimmens (links) und
\ nach Reizung bzw. im zusammengezogenen
A\ Zustand (rechts). a, b Metatrochophora eines
\\ Spioniden (Original) und ¢, d Mitraria-Larve
(aus Jacoss).

(vgl. Fig. 75) die Lokomotionsorgane zeitweise ausgeschaltet sind.
Doch treten derartige Formanpassungen auch an Planktonten ohne aktive
Bewegungsfihigkeit auf (Diatomeen, Peridineen, Foraminiferen), ihre
Bedeutung kann sich also nicht in der oben genannten Hilfswirkung
erschopfen. Hier half der Hinweis, dall ja das natiirliche Wasser von
Turbulenzstromungen erfiillt ist, fiir die die Planktonformtypen ideale
Ansatzmoglichkeiten bieten und somit ein Weitertransport mit der
Stromung ermoglichen, in gleichem Sinne, wie die ganz &ahnlichen
Formtypen der Flugsamen in der bewegten Luft.

L a l4*
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Gleichzeitiges Vorhandensein von erhohtem Formwiderstand des
Korpers und aktiver Fortbewegungsfihigkeit scheinen sich in ihrer bio-
logischen Wirkung aufzuheben, da jede Erhohung des Formwider-
standes gleichzeitig die aktive Fortbewegungsfahigkeit hemmt. Diese
Storung kann vermieden werden, wenn der Organismus in ,,Absink-
lage* einen groBen Formwiderstand, in der Bewegungsrichtung aber
einen geringen aufweist. Das ist z. B. bei der Scheibenform von Sap-
phirina oder der Phyllosoma-Larve der Fall, auch die Schwebfortsitze
der Chaetoplanktonten werden bei aktiver Bewegung angelegt und nur
bei Ausschalten der aktiven Bewegung durch Spreizung in Wirksam-
keit gesetzt (Fig. 75), oder sind gleichfalls so angeordnet, dall sie der
Bewegung wenig., dem Absinken viel Widerstand entgegensetzen (Bor-
sten der pelagischen Copepoden!). Tiere ohne aktive Fortbewegung
zeigen oft allseitig abstehende Schwebfortsidtze (Radiolarien, Globige-
rinen).

Ernahrungstypen. Gegeniber dem SiiBwasserplankton ist
das Meer durch einen hohen Prozentsatz von Tentakelfangern
(= Taster Lohmann) ausgezeichnet. Zu ihnen gehoren die Radiola-
rien, Foraminiferen, Medusen, Mehrzahl der Ctenophoren (Ausnahme
Beroe). Die Beute wird nicht aufgesucht, sondern bleibt an ins Wasser
vorgestreckten Tentakeln haften und wird von ihnen dem Mund zu-
gefiihrt. Den Tentakelfingern fehlt entweder eine aktive Lokomotion
oder ist im Vergleich zur KorpergroBe geringfiigig (Quallen!). Da die
Korpergrofe der Tentakelfanger sehr verschiedenartig ist, reicht auch
der Spielraum ihrer Nahrungstiere von Kleinorganismen (Diatomeen)
his zu Fischen. In unserem Gebiet iiberwiegen die mittelgroen Ten-
takelfinger (Hydromedusen, Pleurobrachia), deren Hauptnahrung im
Gebiet der Copepoden bis Jungfische liegt. Im Siilwasserpelagial sind
Tentakelfanger kaum vertreten.

Der haufigste Ernahrungstyp des Planktons ist der des Strud-
lers, vor allem, weil er der Erndahrungstyp der meisten pelagischen
Larven ist (Mollusken, Polychaeten, Bryozoen, Echinodermen), sofern
diese Nahrung im Pelagial aufnehmen. Ihm gehoren ferner die
meisten Ciliaten des Plankton (Tintinnoidea!), einige Rotatorien, die
thecosomaten Pteropoden und in abgewandelter Form die Salpen und
Ascidien an. Die letztgenannten Arten leiten bereits zu dem gleich-
falls verbreiteten Typ der Filtrierer iiber, die -durch Borstenkimme
oder einen anderen Filterapparat eine jeweils wechselnde Wasser-
menge durchfiltern. Eine einfache Form eines solchen Erndhrungs-
modus kommt einem Teil (!) der Planktoncopepoden und ihren Larven
zu, der Cladocere Bosmina coregoni, manchen Copelaten, deren ab-
geschiedenes Gallertgehéduse einen hochkomplizierten Filter- bzw. Reu-
senapparat darstellt (siehe Copelata) und schlieBlich den Bartenwale.
Strudler und Filtrierer sind nicht nur durch mannigfache Ubergangs-
formen verbunden, sondern ahneln sich auch in ihrer biologischen
Wirksamkeit sehr. Sie sind in der Lage im Wasser suspendierten
Detritus und Nannoplankton aufzunehmen und die lange kontinuier-
liche Tatigkeit ihres Nahrungsaufnahmeapparates ermoglicht trotz der
geringen GroBe eine geniigende Nahrungszufuhr. Natiirlich sind —
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das sei ausdriicklich hervorgehoben — keineswegs alle Strudler und
Filtrierer auf dieses Feinmaterial als Nahrung angewiesen, schon
Copepoden und Rotatorien dieses Typs konnen durchaus mittelgroBe
Diatomeen auf diese Weise aufnehmen, und bei den Bartenwalen bil-
denEuphausiaceen den wichtigsten Nahrungsbestandteil. Immerhin
bleibt bestehen, daB gerade diese Ernahrungstypen das kleinste ge-
formte Nahrungsmaterial aufzunehmen in der Lage sind und dafi im
Verhéaltnis zur KorpergroBe die durchschnittliche Grofie der Nahrkor-
per betrachtlich geringer ist als bei Arten anderer Erndhrungstypen.
Verbreitet sind natiirlich auch die Jager, die speziell Nahrungsorganis-
men direkt angreifen und durch Kiefer, Greifhaken oder einen stark
erweiterungsfiahigen Mund aufnehmen. Auch dieser Typ ist in den
verschiedensten GroBenordnungen vertreten, in der Mikrofauna ge-
horen ihm unter den Rotatorien die haufigen pelagischen Gattungen
Synchaeta und Trichocerca sowie einige Ciliaten an. Demgemall wech-
selt auch hier die Nahrungsart von Diatomeen und Kleinalgen bis zu
Fischen und Saugern. Erwéahnenswert ist noch, dafB ein Spezialtyp
der Jéager, namlich Arten, die andere Planktonorganismen anbohren
und aussaugen, im Siilwasser (hier Rédertiere wie Chromogaster,
Trichocerciden)- verbreiteter ist als im Meer.

Uber die einzelnen Nahrungswege, die von den Phytoplanktonten
als Produzenten bis zu den grofleren jagenden Tieren als Endkonsu-
menten fithren, wissen wir im einzelnen noch recht wenig. Neben weit-
gehend einfachen Wegen wie etwa Kleinalgen (besonders Diatomeen)
oder Detritus —> Euphausiaceen —> Bartenwale ( —— Raubwale)
stehen sicher viele komplizierte Zusammenhédnge. Obwohl es bei der-
artigen biologischen Prozessen eigentlich selbstverstandlich ist, sei hier
noch kurz darauf hingewiesen, dafl in diesen Nahrungsketten nicht
jeweils gesamte organische Substanz einer niederen Stufe in organische
Substanz der hoheren Stufe verwandelt wird. Zunéachst wird ja nicht
die gesamte Phytoplanktonproduktion in Zooplankton umgesetzt, ein
Teil gelangt an den Boden und wird hier von der Bodenfauna oder
Reduzenten aufgearbeitet. Dieser Teil ist besonders in Klachmeeren
mit wechselnden hydrographischen Faktoren bisweilen betrichtlich; in
der Kieler Bucht bedecken z. B. gelegentlich abgesunkene Plankton-
diatomeen in dicker, schwammiger Lage tiefere Stellen des Bodens
In gleicher Weise gelangt ein Teil des Zooplankton auf den Boden
(vergl. die Verhéltnisse im Wattenmeer bei Ebbe und Flut). Ferner
geht bei der Nahrungsaufnahme ein bestimmter, von Art zu Art wech-
selnder Teil verloren. Die einzelnen Tiere haben also einen verschiede-
nen Ausnutzungskoeffizienten (NAUMANN). Das Defizit zwischen poten-
tieller und zum Aufbau verwendeter Nahrungssubstanz wird bedingt
1. durch die Art der Nahrungsaufnahme; bei bestimmten Ernahrungs-
typen wird nur ein Teil der gefangenen Organismen aufgenommen, der
tibrige Teil wird aber beim Nahrungsfang so geschadigt, daf die
Organismen absterben und z. T. mit Schleim vermengt, absinken. Das
ist in besonders hohem MaBe bei den Strudlern der Fall, die die Nah-
rungspartikel beim Transport zum Mund mit Schleim verkleben; sie
besitzen also einen niedrigen Nahrungskoeffizienten. Geringer ist dieser
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Verlust bei Filtrierern und Tentakelfingern, am geringsten bei Jagern.
— 2. Durch die physiologische Polyphagie. Von der dem Darm ein-
verleibten potentiellen Nahrsubstanz wird je nach den Arten und der
Leistung ihrer Fermente ein verschiedener Teil vom Organismus auf-
genommen. Dieser Teil ist gering bei Nahrungsspezialisten. — 3. Durch
das gegenseitige Verhéltnis von Betriebsstoffwechsel zu Baustoffwechsel.
Hoher Betriebsstoffwechsel, wie er bei intensiv sich bewegenden Tieren
verhanden ist, bedingt einen prozentual geringen Umsatz der Nahrung
‘in korpereigene Baustoffe.

Regionenbildung im Pelagial

Wie in den anderen grofBen Lebensrdumen tritt im Pelagial verti-
kale Zonenbildung und horizontale Regionenbildung auf. Fiir die verti-
kale Zonenbildung ist das Licht ein entscheidender Faktor, der in
erster Linie allerdings das Phytoplankton beeinfluBit, doch entzieht sich
auch das Zooplankton nicht seiner direkten oder indirekten Wirkung.
In zweiter Linie wirkt die vertikale Temperaturschichtung. Fiir die
vertikale Zonenbildung sind mehrfach Einteilungen versucht worden
‘(vgl. STEUER 1910), die aber fiir unser Gebiet kaum in Betracht
kommen, da infolge der Flachseenatur der Nord- und Ostsee die groB-
ten Bezirke im Gebiet in die obersten Zonen fallen. Lediglich die tief-
sten Bezirke der Ostsee und die Tiefengebiete an der norwegischen
Kiiste, im Skagerrak und Kattegatt konnten rein der Tiefenlage nach
bereits ein besonderes Tiefenpelagial aufweisen. In der Ostsee fehlt
eine solche ,bathypelagische® Fauna jedoch aus historischen und
hydrographischen Griinden vollkommen, in den anderen Gebieten ist
sie im Vergleich zu den entsprechenden Tiefengebieten des Ozeans und
des Mittelmeeres auffallend gering. Es wéren als Tiefenformen unseres
Gebiets Arten der Decapodengattung Pasiphaea, die Ostrakoden der
Gattung Conchoecia, der Amphipode Scina borealis, Sagitta maxima,
die Copepoden Candacia norvegica, Chiridius armatus, Euchaeta nor-
vegica u. a. zu nennen. Wie arm an bathypelagischen Tiefseefischen
dieses Gebiet ist, zeigt ein Blick in die Bearbeitung der Fische in dem
vorliegenden Werk. Es beruht diese Armut auf der weitgehenden Ab-
schlieBung unseres Tiefengebietes durch unterseeische Schwellen sowie
auf der fiir kaltstenotherme Tiefentiere grenzsetzenden Wirkung des
Golfstroms. Diese mangelhafte Zonenbildung besagt natiirlich nicht.
daB vertikale Planktonschichtungen in unserem Gebiet fehlen. Da diese
durch Wanderung einzelner Arten in optimale Tiefenzonen oder durch
Uberschichtung verschiedener Wasserkorper mit verschiedenen Plank-
tonfaunen entstehen, ist ihr Auftreten natiirlich in Nord- und Ostsee
leicht moglich und tatsachlich nachgewiesen (Fig. 76). Es haben diese
Schichtungen aber nichts mit den groflen Vertikalzonen zu tun.

Bei der horizontalen Regionenbildung steht der Gegensatz Hochsee-
pelagial — Kiistenpelagial (ozeanisch — mneritisch) im Vordergrund.
Beide Gebiete unterscheiden sich durch das Verhéltnis von holopela-
gischen zu meropelagischen Tieren. Die Hochsee ist das Gebiet der
holopelagischen Tiere, an den Kiisten treten die meropelagischen Tiere
in den Vordergrund, die ja infolge ihrer Abhédngigkeit vom Boden-
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gebiet groBenteils auf Kiistennidhe und Flachmeere angewiesen sind.
Viele Hydromedusen, Quallen, pelagische Larven, Cladoceren, Tintin-
nen kennzeichnen das neritische Plankton, widhrend Salpen, Siphono-
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76. Verschiedenheiten des Plankfons in der Ostsee (Bornholmbecken)
in \erschledenen Tiefen. Planktongehalt in je 1 1 Wasser aus 0 m (oben links),

20 m (unten links), 60 m (oben rechts) und 80 m (unten rechts) Tiefe.
Nach E. HenrtscHEL 1939,

phoren, Radiolarien Charaktertiere des ozeanischen Planktons sind. Es
wub jedoch hervorgehoben werden, daBl der besondere Charakter des
neritischen Pelagials nicht allein durch den Zugang von meropela-
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gischen Tieren bedingt wird, sondern dall es auch spezifisch neritische
Holoplanktonten gibt (z. B. Arten der Copepodengattungen Ceniro-
pages, Acartia). Bei einem Vergleich mit dem Mittelmeer ergibt sich
ein besonders stark neritischer Charakter des Nord- und Ostseeplank-
tons, ein Hinweis, dal nicht nur die Kiistenndhe, sondern auch die
geringe Tiefe hierfiir malgebend ist.

Immerhin ermdoglichen die relativ breiten Verbindungswege zwi-
schen Ozean und Nordsee, der Kanal und die Verbindung zwischen
Norwegen und England, einen zeitweisen Transport echt ozeanischer
Formen in die Nordsee. Gerade diesen ,,Nachbarn“ im Nordsee-Pela-
gial hat man seit einiger Zeit besondere Aufmerksamkeit geschenkt,
da sie bei genauer Kenntnis ihrer Verbreitung und Lebensweise Riick-
schliisse auf Wassertransport und Wasserstromungen gestatten.
(Vergl. GRAN 1902, OSTENFELD 1931, RUSSELL 1935, KUNNE 1937.)
Auf Grund dieser Arbeiten ergibt sich folgendes: Durch die Strafie von
Dover dringen Warmwasserformen in die Nordsee ein, die aber nur
z. T. ozeanische Warmwasserarten sind, z. T. dem speziellen Kanal-
wasser angehoren. Als eindringende Leitformen des Kanalwassers
nennt KUNNE die Medusen Turritopsis polycirrha, Gossea corynetes
und die Larve der Schnecke Lamellaria perspicua (die Schnecke kommt
vereinzelt auch bei Helgoland vor). Durch den Kanal dringen ferner
die Medusen Turritopsis nutricola, Amphinema dinema, Slabberia
halterata, Octorchis gegenbauri ein (vergl. KRAMP 1930, RUSSELL 1935).
Ozeanische Arten des atlantischen Warmwassers, die durch den Kanal
die Nordsee erreichen, sind vor allem die Tunicaten Salpa democra-
tica, Cyclosalpa bakeri, Doliolum nationalis, D. gegenbauri, die Sipho-
nophore Muggiaea atlantica.

Der englische Kanal ist nicht die einzige Pforte, durch die ozeani-
sche Warmwasserplanktonten in den Nordseeraum eindringen konnen;
der Golfstrom und seine Abzweigungen konnen auch nérdlich von
Schottland ozeanische Warmwassertiere einstromen lassen, die ver-
schieden weit in unser Gebiet gelangen konnen, bald nur bis in die
Hebridenregion, oft aber bis in die norwegische Rinne, Skagerrak und
Kattegatt, oder in die nordliche Nordsee. Manche Arten benutzen
sogar beide Pforten, z. B. die Tunicaten Doliolum tritonis, Salpa fusi-
jormis, die Meduse Cosmetira pilosella. Nicht wenige Leitformen dieses
warmen atlantischen Wassers gelangen aber nur auf diesem nord-
lichen Weg ins Gebiet; als Beispiele seien genannt die Tunicaten
Appendicularia sicula, Fritillaria venusta, Oikopleura parva, Salpa
asymmetrica, die Schnecke Clio pyramidata, der Ostrakode Conchoecia
daphnoides, die Copepoden Eucalanus elongatus, Rhincalanus nasutus,
ferner Sagitta serrata dentata, Tryphaena malmii, die Trachymeduse
Solmaris corona, die Siphonophoren Physophora hydrostatica (= Ph.
borealis), Cupulita sarsi, Arachnactis-Larven u. a. Viele dieser Arten
halten sich dann im Skagerrak und Kattegatt in tieferen Wasser-
schichten auf.

Auf dem gleichen Weg nordlich von Schottland werden zahlreiche
Arten in unser Gebiet befordert, die dem temperierten atlantischen
Wasser angehoren. Natiirlich ist eine scharfe Grenzziehung gegeniiber
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der vorigen Gruppe nicht iiberall gegeben, doch treten diese Arten ent-
sprechend den mehr konformen Lebensbedingungen im Gebiet z. T. in
weiter Verbreitung im nordlichen Nordseegebiet auf, wiahrend die typi-
schen Warmwasserarten sehr unregelmidBig und meist nur in dem
StraBlenbezirk von den Hebriden bis ins Kattegatt erscheinen. Zu
diesen ozeanischen Arten temperierten Wassers zdhlt OSTENFELD 1931
die Radiolarien Challengeron armatum, Ch. diodon, Choenicosphaera
murrayana, Cladoscenium tricolpium, Clathrocyclas craspedota, Dictyo-
phimus Clevei, Echinomma trinacrium, Plagiacantha arachnoides,
Protocystis tridens, P. xiphodon, Trochodiscus echinodiscus und helioi-
des, die Tintinne Dictyocysta elegans, die Ceriantharier-Larven Arach-
nactis albida und A. Bournei, die Copepoden Aetideus armatus, Can-
dacia armata, C. gracilimana, C. norvegica, C. rotunda, Chiridius
armatus, Metridia lucens, Oithona atlantica, O. similis, Pleuromamma
robusta, den Amphipoden Scina borealis. Auch die Mehrzahl dieser
Arten hilt sich in den tieferen Schichten des nordlichen Gebietes auf,
im Gegensatz zu den echten Warmwasserarten pflanzt sich offenbar
ein Teil der Arten im Gebiet fort und schlieBt sich an die indigenen
Arten an. Als indigen im Gebiet sind groBtenteils diejenigen ,tempe-
rate oceanic species zu betrachten, die OSTENFELD in die Gruppe ,,b
present in the whole of the North Sea and the whole of the English
Channel“ einreiht. Hierher gehoren die Copepoden Acartia Clausi,
Anomalocera Patersoni, Centropages typicus, Euterpe acutifrons, Labi-
docera wollastonii, Microsetella mnorvegica und Sagitta bipunctata
(elegans).

Eine Reihe von Leitformen zeigt auch das z. T. gleichfalls nordlich
von Schottland einstromende nordliche (boreale) ozeanische Wasser.
Zu ihnen gehoren nach RUSSELL 1935 und KUNNE 1937 die Siphono-
phoren Agalma elegans (gehort jedoch mehr warmen und temperier-
ten Gebieten an), Stephanomia bijuga, die Medusen Tima bairdi, Cos-
metira megalotis, Aglantha digitalis rosea, die Euphausiaceen Nycti-
phanes couchi, Thysanoessa gregaria, Th. raschi, Th. inermis, Nema-
toscelis megalops, Meganyctiphanes norvegica, der Amphipode Themisto
abyssorum, die Pteropoden Clione limacina und Limacina retroversa,
die Tunicate Oikopleura labradoriensis, die Larven des Seesterns
Luidia sarsi. Viele dieser Arten reichen iibrigens an der Westkiiste
Fnglands bis in den Kanal hinein und konnen vereinzelt (z. B. Nycti-
phanes couchi, vielleicht auch Themisto) von hier aus die Nordsee
erreichen. OSTENFELD fiihrt als boreale ozeanische Arten des Gebietes
noch zahlreiche Radiolarien (Acantharier, Arachnosphaera dichotoma
Chromyechinus borealis, Drymyomma elegans, Echinomma leptoder-
mum, Hexacontium entacanthum s. 1., Larcospira minor, Lithomelissa
setosa, Phorticium pylonium, Plectacantha oikiskos, Protocystis Har-
stonii, Rhizoplegma boreale, die Tintinnen Cyttarocylis edentata,
Ptychocylis urnula, die Ctenophore Beroé cucumis, die Copepoden Cala-
nus finmarchicus, Euchaeta norvegica, Microcalanus pusillus, die
Ostrakoden Conchoecia elegans, C. obtusata, die Amphipoden Themisto
compressa, Hyperia galba, H. medusarum, die Tunicate Fritillaria
borealis und den Chaetognath Sagitta maxima an. Auch unter diesen
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Arten finden sich viele, die sich bereits im Gebiet fortpflanzen. Zu
den nordlichen Arten gehoren auch die von OSTENFELD aufgefiihrten
arktisch-borealen Arten, die sich in ihrer Verbreitung bereits den ark-
tischen nédhern. Zu ihnen rechnet OSTENFELD die Radiolarien Amphi-
melissa setosa, Collozoum spec., Euphysetta Nathorsti, die Siphono-
phore Dimophyes arctica, die Meduse Aglantha digitalis, die Copepoden
Calanus hyperboreus, Gaidius tenuispinus, Heterorhabdus mnorvegicus,
den Ostrakoden Conchoecia borealis, die Amphipoden Themisto. com-
pressa f. bispinosa, Th. abyssorum, die Schnecke Clione limacina,
den Chaetognath Krohnia homata und die Tunicate Oikopleura labra-
doriensis.

Spezifisch arktische Planktonten dringen trotz der breiten Offnung
der Nordsee nach Norden fast gar nicht in das Gebiet ein. Es beruht
dies hauptsichlich auf der Blockade dieser Offnung durch das warme
Golfstromwasser, die kaltstenothermen Planktonten den Durchtritt ver-
wehrt. Ein Einstrom durch kalte Tiefengebiete wird zudem durch
untermeerische Riicken eingeschrankt. Typisch arktische Planktonten
wie z. B. Oikopleura vanhdffeni, die an der atlantischen Kiiste Ameri-
kas ziemlich weit nach Siiden reichen (Maine, Neufundland) sind in
unserm Gebiet sehr seltene Irrgiste. Von manchen vorwiegend ark-
tischen Planktonten finden sich interessanterweise isolierte Vorkom-
mensareale in den Tiefen norwegischer Fjorde (die Copepoden Metri-
dia longa, Calanus hyperboreus, Heterorhabdus norvegicus, der Amphi-
pode Themisto abyssorum).

Aus diesen Aufzidhlungen geht hervor, daB die nordlichen Gebiete
des Nordseeraums einschlieBlich Skagerrak und Kattegatt, und zwar
in erster Linie die Tiefengebiete, in viel reicherem MafBle mit ozeani-
schen Formen verschiedener Herkunft versorgt werden. Hier liegt das
Hauptgebiet der Radiolarien, Conchoecien, Siphonophoren, Copelaten,
vieler Copepoden usw. Aber nicht nur durch den Einstrom ozeanischer
Formen wird ein Unterschied im Plankton der nérdlichen und siid-
lichen Nordseegebiete hervorgerufen; selbst in den neritischen pela-
gischen Faunen bestehen innerhalb der Nordsee betrdchtliche regionale
Unterschiede. Sie beruhen z. T. auf klimatischen bzw. tiergeographi-
schen Unterschieden (lusitanische Arten im Siiden, nordliche im Nor-
den), z. T. auf den verschiedenen Bodenverhéltnissen (im Stiden vor-
wiegend Sandboden und Sandkiisten, im Norden vorwiegend Fels-
kiisten), die natiirlich auf meropelagische Tiere einen bedeutenden Ein-
fluB besitzen konnen. Die Medusenfauna eines Gebiets ist ja weit-
gehend abhéngig von der bodengebundenen Polypenfauna. OSTENFELD
1931 gibt auf Grund des von den Terminfahrten der Kommission fiir
Meeresforschung erbrachten Materials eine Teilung der neritischen
Arten in nordliche und geméfigte. Zu den nordlichen neritischen
Arten rechnet er Oyttarocylis denticulata, Ptychocylis obiusa, Rathkea
octopuncitata, Sarsia tubulosa, Acartia longiremis, Halithalestris Cronii,
Pseudocalanus elongatus, Evadne nordmanni, Mysis mixta, Neomysis
rulgaris, Thysanoéssa inermis, Th. raschii, Th. longicaudata, Hyperoche
tauriformis, zu den ,temperate neritic species“ Noctiluca wmiliaris,
Acanthocystis pelagica, Raphidiophrys wmarina, Hybocodon prolifer,
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Laodicea calcarata, Phialidium hemisphaericum, Sarsia eximia,
Euphysa aurata, E. galanthus, Tiara pileata, Pelagia perla, Pleuro-
brachia pileus, Alaurina composita, Evadne spinifera, Podon inter-
medius, P. leuckarti, P. polyphemoides, Centropages hamatus, Isias
clavipes, Paracalanus parvus, Temora longicornis, Oithona nana,
Leptomysis gracilis, Macropsis Slabberi, Gastrosaccus sanctus, G. spini-
jer, Paramysis ornatus, P. spiritus, -Themisto gracilipes, Apherusa
Clevei. Diese Listen sind noch ergdnzungs- und korrektionsbediirftig.
Besonders auffallend sind die Unterschiede bei den Quallen, im siid-
lichen Nordseegebiet treten Cyanea Lamarcki, Chrysaora hyoscella,
Rhizostoma pulmo, im nordlichen Gebiet Cyanea capillata hervor.

Unter Hervorhebung der hiufigsten Arten gibt OsteExreup folgende kurze Cha-
rakteristik der einzelnen Nordseeregionen, wobei hier nur das Zooplankton beriick-
sichtigt sei; ein deutliches jahreszeitliches Maximum einer Art ist durch Hinzufiigen
eines Buchstabens: S = Sommer, H = Herbst, W = Winter, F = Friihling gekenn-
zeichnet.

I. Flamische See. Sehr hiufig: Sagitta bipunctata, die Copepoden Temora longi-
cornis, Pseudocalanus elongatus, Acartia clausi, Centropages hamatus, Paracalanus
parvus, Oithona nana, Calanus finmarchicus, Copepoden- und Decapodenlarven (S).
Oikopleura, hiufig der Copepode FEuterpe acutifl;ans (S), ferner Pleurobrachia
pileus (F, 8S). Noctiluca miliaris (S). Hydromedusen (F—H), nicht selten sind
Echinodermen-Larven (S), Labidocera Wollastoni (S); als hiufig werden auch tycho-
oder hemipelagische Krebse. wie Phtisica marina, Gastrosaccus, Paramysis spiritus,
angegeben. Als Leitform des flimischen Kiistenwassers betrachtet KUnNe die Meduse
Clytia pelagica.

II. Siidlicher Teil der Nordsee. Hiufig Oithona similis (S), Pseudocalanus elon-
gatus, Oithona nana, Acartio clausi (S), Tintinnopsis ventricosa (H), Noctiiuca mili-
aris (S), Sagitta bipunctata (S, H). sowie Echinodermen- und Lamellibranchierlarven;
nicht selten Oikopleura, Euterpe acutifrons (H). Als Leitform des deutschen Kiisten-
wassers bezeichnet KUxNe die Meduse Sarsia tubulosa.

_ ITI. Nérdlicher Teil der Nordsee. Sehr hiufig Metridia lucens, Calanus finmar-
chicus, hiaufig Themisto abyssorum (H), Microsetella norvegica, Anomalocera pater-
soni éS), Temora longicornis (S), Pseudocalanus elongatus (F[S), Centropages typi-
cus, Cyttarocylis denticulata, C. gigantea (W), Evadne nordmanni (S). Acartia clausi,
sowie Decapoden- und Schizopoden-Larven; nicht selten Acanthometriden (S), Proto-
cystis tridens (S) und Podon intermedius (S).

IV. Skagerrak. Sehr héaufig. Pseudocalanus elongatus, Temora longicornis, Ca-
lanus finmarchicus, Sagitta elegans, Acartia longiremis, Centropages hamatus, Oithona
similis, Aglantha digitalis; hiaufig Krohnia hamata, Acartia clausi, Anomalocera Pater-
soni, Centropages typicus, Euchaeta norvegica, Meiridia longa, Paracalanus parvus,
Conchoecia elegans, Fvadne nordmanni, Themisto abyssorum, Limacina retroversa,
Oikopleura dioica, nicht selten Obelia sp., Podon intermedius.

V. Kattegatt. Sehr hiufig: Pseudocalanus elongatus, Temora longicornis, Sagilia
elegans, Acartia longiremis, Centropages hamatus, Oithona similis, Pgracalanus par-
vus; haufig: Evadne nordmanni, Oikopleura dioica; nicht selten: Pleurobrachia pileus,
Obelia sp., Steenstrupia nutans, Acartia clausi, Calanus finmarchicus, Podon inter-
medius. Obwohl die oben genannten Listen in den Einzelgebieten nicht direkt ver-
gleichbar sind, da sie auf Schitzung verschiedener Autoren beruhen, diirften sie doch
die dominierenden Arten der einzelnen Gebiete bringen. ¥

Das DBeltseegebiet ist ein Gebiet regsten Wasseraustausches und
zeigt daher in seinem Planktonbestand einen haufigen und kurzfristi-
gen Wechsel. Rein regional ergeben sich natiirlich nur zwei Wasser-
einstrome, ein Nordstrom aus dem Kattegatt und ein Oststrom aus der
Ostsee. Der Nordstrom stammt aber aus einem Gebiet, das selbst
Sammelbecken verschiedener Strome ist und daher verschiedenartige
Planktonelemente - enthalten kann. Durch diesen Nordstrom konnen
nicht nur Nordseearten (Microsetella norvegica, Calanus finmarchicus,
Euchaeta mnorvegica, Tomopteris helgolandicus, Nocliluca miliaris,
mehrere Medusen), sondern auch ozeanische Arten (Siphonophoren.
Beroe cucumis, Aglantha digitalis, der Pteropode Limacina retroversa,
die Euphausiacee Nyctiphanes couchi u. a.) bis in die Kieler Bucht
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gelangen. Sichere Leitformen fiir den Oststrom sind viel schwerer
aufzustellen. Zwar ist das Ostseeplankton durch eine Reihe von Brack-
wasserplanktonten wohl charakterisiert, doch kommen diese auch in
vielen Brackwasserbuchten und Strandseen iberall an der Kiiste vor
und konnen von hier aus ins Meer gelangen. Immerhin gibt es einige
in unserem Gebiet spezifische Ostseearten, die nach unseren bisheri-
gen Kenntnissen solche Brackwisser meiden, es sind die Meduse Hali-
tholus cirratus, die vielleicht noch in der Beltsee autochthon ist, da sie
oft gleichzeitig mit typisch marinen Medusen wie Sarsia tubulosa auf-
taucht, die Cladocere Bosmina obtusirostris var. maritima, deren Salz-
gehaltsoptimum bei 2,5—5,3%go liegt, das Rotator Synchaeta monopus,
das in den nordlichen und ostlichen Ostseegebieten seine Hauptverbrei-
tung besitzt und nur selten in Beltsee oder Kattegatt gelangt, sowie
der Copepode Limnocalanus grimaldii, der gleichfalls in den inneren
Ostseegebieten vorkommt und sogar nur selten bis in die siidlichen
und westlichen Teile des Ostseebeckens gelangt. Wahrscheinlich konnen
hierher noch die beiden Varietiten oder Arten Keratella cochlearis var.
recurvispina und K. quadrata var. platei, die fiir die innere Ostsee
charakteristisch sind, gezdhlt werden. Ubergangsformen zu den ver-
breiteteren Brackwasserarten sind Acartia bifilosa, indigen bis in die
Beltsee, und Synchaeta fennica, die zweifellos bei uns im Ostseegebiet
ihre Hauptentwicklung zeigen und nur zerstreut in anderen Brack-
wissern auftreten.

Neben den einstromenden Planktern zeigt aber die Beltsee eine An-
zahl indigener Arten, die sich hier normalerweise vermehren. Dieses
indigene Plankton besteht noch aus mehreren z. T. sehr hdufigen Cope-
poden Acartia longiremis, A. clausi, A. bifilosa, Centropages hamatus,
Pseudocalanus elongatus, Temora longicornis, Oithona similis, Fara-
calanus parvus, mehreren Medusen (Sarsia tubulosa, Phialidium hemi-
sphaericum, Obelia, Cyanea capillata) usw. Quantitativ fallen zwei durch
ein kurzes tiefes Minimum getrennte Sommermaxima von Rotatorien
(Synchaeta-Arten) auf (vgl. LOHMANN 1908), die aber wohl in weiten
Strecken der Nord- und Ostsee vorkommen. Wie in den anderen Bio-
topen beginnt auch im Pelagial mit dem eigentlichen Ostseebecken ein
deutlicher Faunenumschlag. Immerhin dringen mit dem salzreichen
Wasser, das in unregelmafBigen Abstidnden die Darsser Schwelle iiber-
schreitet, eine Reihe Plankter der Beltseegebiete in die Ostsee bis in
die Tiefenregionen des Bormholmbeckens, wo sie sich ja nach den An-
spriichen der Art verschieden lange Zeit halten konnen. Daneben gibt
es jedoch in der Ostsee noch typisch marine holopelagische Plankter,
z. B. die Ctenophore Pleurobrachia pileus, die Tunicaten Oikopleura
dioica, Fritillaria borealis (mehr im Tiefenwasser), der Chaetognath
Sagitta elegans (geschlechtsreif nur im salzreichen Tiefenwasser), die
Meduse Aurelia aurita u. a. in weiter Verbreitung. Das meropelagische
Larvenplankton tritt allerdings sehr zuriick, nur die Larven von Myti-
lus edulis, Balanus improvisus und die Cyphonautes-Larve sind ver-
breitet, regional noch die Larven von Hydrobia wulvae und einzelne
Polychaeten (Spioniden, Harmothoe). Die dominierenden Gruppen des
Ostseeplanktons sind Copepoden, Cladoceren, Rotatorien, Tintinnen.
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Fiir das siidliche und zentrale Ostseebecken sind wichtig die Cope-
poden Acartia bifilosa, A. longiremis, Eurytemora hirundo, Pseudo-
calanus elongatus, Temora longicornis, die Rotatorien Synchaeta bal-
tica, S. littoralis, S. cecilia, S. triophthalma, Mastigocerca marina,
Keratella quadrata, K. tecta, K. cochlearis, die Cladoceren Evadne
nordmanni, Podon polyphemoides, P. intermedius, Bosmina obtusiros-
tris maritima, die Tintinnen Tintinnopsis campanula, T. beroidea, T.
tubulosa, Stenosemella steinii u. a. In den nordlichen Gebieten der Ost-
see, besonders im Bottnischen und Finnischen Meerbusen, dndert sich
das Zooplankton nicht unwesentlich, Pseudocalanus, Temora, Acartia
longiremis verschwinden, es treten hinzu Limnocalanus grimaldii, die
neben FEurytemora hirundo zur fiithrenden Copepodenart wird, Syn-
chaeta fennica, S. monopus, aullerdem schon bei zirka 5°/po Salzgehalt
in groBerem Umfang eurvhaline Siiflwasserplankter, also Cyclops-Arten.
Rotatorien wie Polyarthra trigla, Notholca longispina, Asplanchna
priodonta, Collotheca mutabilis, Filinia longiseta und Daphnia- und
Ceriodaphnia-Arten.

Eine besondere Modalitiat zeigt das Plankton ruhigerer Brack-
wassergebiete.

| Marine Kleingewisser

Die marinen Klieingewésser zeigen eine enorme Vielgestaltigkeit der
hydrographischen und chemischen Bedingungen. Die geringen Wasser-
massen der Tiimpel unterliegen ja in starkem MafBe den verschieden-
artigen Bedingungen ihrer speziellen Umgebung. Diese schon von den
SiiBwasser-Kleingewidssern bekannten Erscheinungen werden im
Meeresgebiet noch kompliziert und variiert durch den Faktor Salz.
Meerwasser gelangt auf verschiedene Art und in ganz verschiedener
Menge in die Strandgewidsser (regelmifBiger Einstrom bei Flut,
gelegentlicher Einstrom in der Springhochwasserregion und im Euli-
toral der Ostsee, Spritzwasser, unterirdisches salziges Sickerwasser).
Dadurch wird in der Mehrzahl dieser Gewédsser ein starkes Schwan-
ken des Salzgehalts erreicht. In Gewidssern mit langsamem oder nur
gelegentlichem Einstrom von Salzwasser tritt eine starke Salzschich-
tung ein, salzreiches Tiefenwasser wird durch salzarmes Oberflichen-
wasser so tiiberschichtet, daff durch diese Sprungschicht die normale
‘Wasserzirkulation behindert wird und in dem sauerstoffarmen Boden-
wasser selbst in kleinen flachen Tiimpeln starke Faulprozesse und
Sapropelbildungen eintreten.

Trotz dieser reichen oekologischen Verschiedenheiten bietet die Be-
siedelung der marinen Kleingewiésser ein recht einheitliches Bild.
GroBere Strandseen, die mit dem Meer in Verbindung stehen, sowie oft
und reich mit direktem Meerwasser versorgte Tiimpel zeigen im allge-
meinen eine verarmte Fauna der entsprechenden Meeresgebiete; ver-
armt, weil nur die eurythermen, euryhalinen und meist auch euroxy-
bionten Arten einer Coenose die Kleingewidsser besiedeln konnes.
Dabei ergibt sich jedoch noch folgende Regel. Die Kleingewisser sind
reicher mit SiiBwasser- bzw. Brackwasserelementen besiedelt als
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Meeresgebiete mit gleichem durchschnittlichen Salzgehalt. Das ist be-
sonders auffillig beim Plankton, dessen eutrophe Modalitit des Brack-
wasserplanktons ja durch das Auftreten zahlreicher SiiBwasserplank-
tonten gekennzeichnet war (Brachionus-Arten, Diaptomus u. a.). Das
Phytal der Strandseen wird meist von der Litorina-rudis-Idotea-viridis-
Coenose besiedelt, die hier aber durch das besonders reiche Auftreten
mancher Insekten (Raupe von Acentropus niveus, der Kifer Macroplea
mutica, Sigara-Arten u. a.), Naididen (Stylaria lacustris u. a.) und Siili-
wasserschnecken (Limnaea ovata, Bithynia tentaculata) eine besondere
Note erhélt. An geschiitzten Stellen mit reichem Pflanzenwuchs treten
‘Wasserinsekten besonders reichlich auf. Unter ihnen befinden sich eine
Anzahl halobionter oder halophiler Arten, z. B. unter den Kafern der
Dytiscide Coelambus parallelogrammus, der Haliplide Haliplus apicalis,
die Hydrophiliden Ochthebius impressicollis, O. auriculatus, 0. wviridis,
0. marinus, Enochrus bicolor, unter den Wanzen Sigara lugubris,
Notonecta viridis. Neben ihnen besiedeln eine Anzahl euryhaliner Siif-
wasserinsekten das Gebiet. Ubrigens ist die Halophilie mancher In-
sekten, worauf LINDBERG 1936 (Teil XI. e S. 105) besonders hinweist,
regional verschieden. So sind im nordostlichen Ostseegebiet einige Arten
deutlich an Salzwasser gebunden (die Wanze Gerris thoracicus, die
Kiafer Haliplus flavicollis, H. obliquus und Enochrus melanocephalus,
die im siidlichen Ostseegebiet auch durchaus im Siilwasser vorkommen.
Wie die obengenannte Gerris-Art zeigt, tritt in stillen Brackwasser-
gebieten auch die Wasseroberflichenfauna auf (Gerris, Hydrometra,
Collembolen).

Im Gebiet der Felsentiimpel scheint allerdings vielfach eine
Faunenanreicherung vorhanden zu sein. Das trifft zweifellos zu,
wenn man diese Gebiete mit den in gleicher Hohe gelegenen
trockenfallenden Gebieten vergleicht, nicht aber, wenn man die
Meeresgebiete mit gleicher Wasserfilhrungsdauer vergleicht. Dann zei-
gen die Felsentiimpel die typische Verarmung mariner Kleingewisser,
sogar in ganz ausgesprochener Weise. Da die Konstanz der Wasser-
filhrung fiir das Vorkommen der meisten Tiere entscheidend ist, kon-
nen Tiere des Sublitorals in marine Kleingewésser der supralitoralen
Zone vordringen, wenn diese konstant salzhaltiges Wasser fiihren.
Reich entwickelt ist in hochgelegenen Felsentiimpeln der Enteromorpha-
Bewuchs und mit ihm sicher die spezifische Fauna dieser Zone (vgl.
S. 201). Als besonders haufig wird fiir Felstimpel der Copepode Ti-
griopus fulvus angegeben.

Abweichender verhélt sich die Tierwelt der Weichboden. Hier tritt
in flachen Strandgewdssern die bereits S. 52 geschilderte Cyprideis-
Manayunkia-Coenose auf, die ihre ausgepriagteste Entwicklung gerade
in den Strandgewéssern erreicht. Sie enthédlt zwar gleichfalls eine
Reihe von SiiBwasserarten (Tubificiden), doch iiberwiegen hier spezi-
fische Bewohner. In einem schwach salzigen Strandsee (Waternevers-
dorfer See in Holstein) fand LENZ 1933 eine eigenartige Tendipediden- °
larvenfauna. Neben Chironomus plumosus traten hier Arten der Gat-
tungen FEinfeldia, Fleuria und Lenziola als Leitformen auf, LENZ
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schligt daher die Bezeichnung ,Fleuria-See“ fiir diesen Seetyp vor.
Die tieferen Sapropelgebiete salziger Strandseen sind noch kaum unter-
sucht. Sie scheinen auch in salzreichem Wasser vorwiegend Chirono-
mus und Tubificiden zu beherbergen, die marinen Arten der tiefen
Ostseemulden werden in ihnen vermift.

Eine auffallend arten- und individuenreiche Fauna entwickelt sich
in Strandgrében, die mit dem Meer dauernd oder gelegentlich in Ver-
bindung stehen. Der Reichtum beruht einmal darauf, daB in diese
Gebiete in reichem MalBe Wasserinsekten und ihre Larven eindringen.
Wir finden hier selbst bei einem Salzgehalt bei zirka 10°go bereits
Trichopteren-Larven, Odonatenlarven (besonders Ischnura elegans)
und zahlreiche Wasserkéfer (besonders Enochrus bicolor, Haliplus), Si-
gara u. a. Doch sind in solchen Strandgraben auch die marinen
Arten reich entwickelt, den Boden besiedelt vor allem die Cyprideis-
Manayunkia-Coenose in guter Auspragung, die marinen Rotatorien der
Gattungen Encentrum, Erignatha, Aspelta, Testudinella, Colurella er-
reichen hier ihre grifite Vorkommensdichte, der Pflanzenwuchs wird
noch von der Litorina-rudis-Idotea-viridis-Coenose besiedelt mit einer
Massenentfaltung von Hydrobia ballica. Neben diesen weiter ver-
breiteten Arten scheint aber dieser Biotop eine nicht unbetrdchtliche
Zahl spezifischer Arten zu enthalten, wenigstens sind mehrere Tur-
bellarien gerade in diesem Lebensraum gefunden worden (Proxonetes
filum, Fseudograffilla arenicola, Promesostoma hamiferum, P. lugubre,
Promonotus schultzei). Uberall an den deutschen Kiisten lebt auch die
Garneele Palaemonetles varians in grofien Mengen in derartigen Strand-
graben. Unter den Oligochaeten kann Rhizodrilus pilosus als Charak-
terart fiir solche Gewéasser gelten, der in grofen Mengen hier auftritt,
neben ihm sind Pachydrilus lineatus, Paranais litoralis, Nais elinguis,
Tubifex costatus haufig. Es mogen diese faunistischen Besonderheiten
der Strandgridben zum Teil (Mikrofauna) auf der Existenz von
schwimmenden oder oberflichennahen Algenfilzen in ausgedehnten
Purpurbakterienflichen, die den Boden der Gewisser in intensiver
Rosafarbe leuchten lassen, beruhen. Gerade diese Purpurbakterien-
gebiete zeigen eine Massenentwicklung von Ciliaten (Fronfonia marina,
Paramaecium calkinsi u. a.).

Selbst temporare, durch gelegentliche Hochfluten gebildete Tiimpel
im Gebiet der supralitoralen Salzwiesen, scheinen spezifische Bewohner
aufzuweisen. KUNZ 1935 fand auller den in brackigem Liickenwasser
verbreiteten Copepoden Amphiascus clandestinus und Itunella muelleri
in solchen Gebieten Pseudectinosoma minor und Parepactophanes
minuta, sowie die auch in Vaucheriafilzen lebende Horsiella irisetosa.

Eine starke Abnahme mariner Arten zeigen die Meeresstrand-
tiimpel, die nur durch salzige Sickerwasser oder seltene Uberflutungen
Salzwasser erhalten. AuBerlich konnen sie durch reiche Entwicklung
von Purpurbakterien, Algenfilzen, Enteromorpha-Massen sehr an die
oben erwahnten Strandgriben erinnern, doch finden wir nur einen
Teil der in diesen vorkommenden marinen und Brackwasser-Arten
wieder, vor allem solche, die auch in Binnensalzstellen vorkommen.
Im Plankton solcher Tiimpel treten nur wenige Arten auf, diese aber
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oft in groBen Mengen. Die Rédertiere Brachionus plicatilis, Pedalia
fennica, die Copepoden Diacyclops bicuspidatus, D. bisetosus, Eury-
temora wvelox sind die wichtigsten Reprasentanten des Zooplanktons.
Am Boden treten in groBen Mengen Cletocamptus confluens, Mesochra
rapiens, Laophonte mohamed, Schizopera clandestina, Nitocra lacustris,
N. spinipes auf. Unter den Ostrakoden treten hier neben Cyprideis
litoralis, die Brackwasserostrakoden limnischer Herkunft, also Cypri-
dopsis aculeata, Candona angulata, Heterocypris salinus, auf, die alle aber
auch in Strandtiimpeln vorkommen konnen, die mit dem Meere in Ver-
bindung stehen. Unter den Rotatorien bevorzugt Euchlanis plicata
diese Gebiete, und durch ihre Massenentwicklung fallen die Larven der
Salzfliegen Ephydra riparia, E. scholzi und Caenia fumosa (iiber ihre
Biologie vergl. A. BEYER 1939) auf. Unter den Schnecken dominiert
Hydrobia jenkinsi. Dall Oligochaeten hier hiufig sind (Nais elinguis,
Pachydrilus lineatus) ergibt sich ohne weiteres aus der Biologie der
marinen Oligochaeten. Die Armut solcher Gebiete an Meeres- oder
Brackwasserarten wird aber z. T. kompensiert durch einen besonders
starken Einstrom von euryhalinen Siilwassertieren in so’che Gebiete,
auch wenn ihr durchschnittlicher Salzgehalt ziemlich hoch liegt. Hier
dringen in Gebiete von 7—10°y9 Salzgehalt die Assel Asellus aqua-
ticus, die Wasserspinne Argyroneta aquatica, die Schnecke Limnaea
palustris vor, und besonders charakteristisch sind fiir diese Gebiete die
zahlreichen Wasserinsekten (besonders Coleoptera und Rhynchota) und
Insektenlarven, vor allem Dipterenlarven, aber auch Kifer- und Tri-
chopterenlarven, auch limnische Hydracarinen sind in solchen Gebie-
ten nicht selten. Dadurch werden diese Strandtiimpel die Gebiete des
Meeres, die den starksten Einstrom limnischer Tierarten aufweisen.
Diese Meeresstrandtiimpel bieten gleichzeitig die Losung fiir die
lange Zeit umstrittene Herkunft der Tierwelt der Binnensalzstellen. Es
ergibt sich, dafl die Binnensalzstellen nur eine verarmte Fauna der
Meeresstrandtiimpel aufweisen. Nicht alle Tiere der Meeresstrand-
gewidsser dringen in die Binnensalzstellen vor, ein Teil bleibt thalasso-
biont, die Auswahl wird wohl in erster Linie durch die Verbreitungs-
moglichkeit und erst in zweiter Linie durch physiologische Besonder-
heiten bestimmt. Einige Arten sind allerdings in mitteleuropéischen
Binnensalzwissern bekannt, die dem Meeresstrand der Nord- und Ost-
see fehlen. Es sind dies Artemia salina (nur frither in einer Saline
bei Greifswald), die Copepoden Cletocamptus retrogressus und Diapto-
mus salinus, das Rotator Rhinoglena fertiensis und einige Kifer. Die
letztgenannte erst kiirzlich entdeckte Rotatorienart ist bisher nur aus
zwei deutschen, schwachsalzigen Seen bekannt (Neusiedler See und
SiiBer See bei Halle), ihre Gesamtverbreitung ist noch unbekannt, die
iibrigen sind pontische bzw. pontisch-mediterrane Arten, die in ihrem
Kerngebiet auch in Meeresnihe vorkommen und offenbar aus klima-
tischen Griinden dem Strandgebiet der Nord- und Ostsee fernbleiben.
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