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Hinführung; in die zoologische Ökolog'ie 
der Nord- und Ostsee 

von A. REMANE, Kiel 

Einleitung [ Diese Einführung soil keine allgemeine Ökologie der 
Meerestiere geben (siehe hierüber H E S S E 1924, MURRAY 1912 u. a.), 
sondern nur die ökologischen Besonderheiten des Nord- und Ostsee-
gebietes darstellen. Hierzu gehort von den ökologischen 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 
groCen Impuls, den sie in neuèster Zeit erfahren hat, noch auf einem 
sehr unfertigen Stadium. Wir verfügen über eine im Vergleich zur 
GröBe des Gebietes sehr geringe Anzahl von biocoenotischen Auf-
nahmen, die zudem noch unter verschiedenen Gesichtspunkten und 
nach verschiedenen Methoden durchgeführt vforden sind. Trotzdem soil 
hier der Versuch gemacht vrerden, einen Überblick zu geben, da für 
jeden Zooiogen, der mit dem Studium der Meerestiere beginnt, ein 
ökologischer Einblick ebenso notwendig ist, wie ein systematischer 
Überblick. Die Tiergeographie des Gebiets kann ich hier übergehen, da 
EKMAN kürzlich (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 ausgepragt bei der Ostsee, die 
nur über die enge und durch Insein zerteilte Beltsee mit dem Ozean in 
Verbindung steht. Dadurch wird die Ostsee zu dem nördlichen Mittel-
meer Europas. Ihr hydrographischer Charakter (vgl. B. SCHULZ) ist 
aber voUkommen anders als der des südlichen Mittelmeeres. Wahrend 
dieses gegenüber dem Ozean erhöhten Salzgehalt aufweist, ist die Ost­
see ein Brackwasser. Es beruht dies auf der Tatsache, daC der Zu-
strom an SüCwasser durch Niederschlage und Flüsse gröBer 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 für 
die ökologische Forschung, da der Salzgehalt der Hauptfaktor ist, der 
die Verteilung der Organismen im Wasser bestimmt. 

Die junge geologische Geschichte der Meeresgebiete (s. Teil I d 1) 
bringt es mit sich, daB groBe Strecken ehemaliger Landgebiete erst 
kurze Zeit vom Meere bedeckt sind. Infolgedessen ist weder die Ober-
flachengestaltung 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 fur ökologische Probleme von gröCter 
Bedeutiing ist, da wohl nur an wenigen Orten der Erdoberflache eine 
gleiche Vielgestaltigkeit der Bodenverhaltnisse anzutreffen ist. 
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SüBwasser gehort zu den scharfsten biologischen Trennungslinien, die 
wir kennen. Die Artenbestande beider Gebiete sind fast voUkommen 
verschieden, die Zahl der beiden Lebensraumen gemeinsamen Arten ist 
extrem gering und betragt unter 1% der Gesamtartenzahl (vgl. holeu-
ryhaline Tiere, s. unten). Bekanntlich erstreckt sich der Unterschied 
zwischen Meeres- und Süi3wasserfauna aber nicht nur auf die Arten, 
sondern betriftt gröfiere Einheiten des Systems, Familien, Ordnungen, 
selbst Klassen. Dabei ergibt sich der Refund, daC das Meer über weit-
aus die gröBere Zahl an Tiertypen verfügt, das SüBwasser aber gleich-
wohl an Artenzahl nur wenig hinter dem Meerwasser zurüeksteht, da 
sich in ihm Einzeltypen in grofier Artenzahl entwickelt haben (Rota-
torien, Ghironomideo) und ihm von der Luftfauna aus ein betracht-
licher Artenbestand in Form von sekundaren Wassertieren (Wasser-
kafer, Wasserwanzen, Wassermilben usw.) zugeführt wird. 

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

1. H o l e u r y h a l i n e T i e r e . Unter diesem Namen bezeichnen wir 
die wenigen Arten, die sowohl im Meer wie im SüBwasser vorkommen. 
lm engsten Wortsinn dürften darunter nu r Tiere verstanden werden, 
die im Meer und SüBwasser 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 sicli 
besonders in der Mikrofauna. Hier waren die Radertiere Colurelln 
colurus, C. adriatica, Encentrum marinum, Notholca bipalium, N. stri­
ata, Proales reinhardti u. a., die Turbellarien Gyratrix hermaphroditus 
und Macrostomuni appendiculaium, die Oligochaeten Pachydrilus line-
atus, Nats elimguis u. a. zu nennen. Unter den Fischen gehort hierhcr 
der dreistachlige Stichting Gasterosteus aculeaius, weniger Pygosteus 
pungitius. Noch unsicher ist es, ob eine Reihe von Organismen der 
Enteromorpha-Zone des Meeres (vgl. S. 201), die auch im SüBwasser 
verbreitet sind, hier angeführt werden können (die Rotatorien Mnióba 
magna, M. russeola, Nematoden z. B. Monhystera-Arien u. a.). Die 
Enteromorpha-Zone erreicht zwar hohe Salzgrade, ist aber zeitweise 
fast ausgesüBt, die darin lebenden Tiere sind zwar meist bei den so ver-
schiedenen Salzgraden lebensfahig, doch ist noch nicht erwiesen, daB 
die Fortpflanzung auch bei konstant hohem Salzgehalt möglich ist. 
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Nicht alle genannten ho leunha lme Tiere smd m Meer und SuC-
vasse r gleich verbreitet F u r Colurella colurus tnfft dies zu Encen-
trum martnum, Proales remhardii smd im Meeie haufiger, Gyratrix 
hermaphrodttus, Macrostomum appendtculaium im SuDwasser Das 
gleiche gilt fui Gasterosteus aculeatus, der auch nur m emem Teil 
semes Verbreitungsgebietes holeuryhalin ist Okologisch ist interessant, 
daU im Meeresgebiet die meisten holeur^ halmen Arten Strandgewasser 
besiedein doch kommen manche auch im eigenthchen Meeiesiaum vor 
(Colurella, Gyratrix) 

Die Arten mit starkerer Betonung emes der drei Lebensraunie Meer 
Bratkwasser und SuBwasser leiten zu den bedingt holeuryhalinen 
Tieren uber Diese kommen zwar im Meer und SuBwasser vor aber m 
letzterem nur in Reliktenseen oder emzelnen Seen des Meeiegstrandes 
Die Cladocere Podon polyphemotdes lebt im Meer bei Salzgehalt von 
1,05 bis 35,1%, im SuCwasser findet sie sich nu r im Odelsee bei Orns-
kolsvik in Vasternorrland Untei den beruhmten Reliktenkrebsen ge­
hort hieihei Mysis oculata dre bekanntlich im arktischen Gebiet im 
vollen Salzwasser lebt, ferner im Brackwasser der Ostsee und in emer 
Anzahl SuCwasseiseen des baltischen Gebietes (f reltcta), dagegen 
durfen Mesidoiea entomon, Pontoporeia affinis Pallasea quadnspinosa, 
die auch in als Relikte angesehenen SuBwassern vorkommen nicht hier-
her gezahlt werden, da sie nicht m reines Meerwasser vordrmgen Ihnen 
ahnelt m seinem Verhalten der Ostracode Cyprideis Moralts, der seine 
Hauptverbreitung im Brackwassei aufweist, jedoch vereinzelt in SuC-
wasserseen voikommt, und nahezu m vollsalziges Meerwasser vor-
dimgt Unter den SuBwasseitieren ist Keratella quadrata als bedingt 
holeurvhalin anzusprechen, da dieses im SuBwasser so verbreitete 
Planktoniotator gelegentlich m voUem ozeanischem Seewasser reiche 
Siedlungen bildet 

Die BezeiLhnung holeurvliahn "wird in allen diesen Fallen naeli der tatsachhchen 
\ erbreitung der Art nicht nach ihrer physiologischen Toleranz gegenuber Salzgehalt 
gegeben Das letztere \ erfahren ware \ielleicht nchtiger ist aber z Zt nicht durch-
fuhrbar Zunachst iit es durchaus moglich daB Arten phvaiologisch holeuryhalin 
sind aber durch biologische Faktoren (Konkurrenz') von einem der Lebensraume 
ferngehalten werden So konnte z B das Ciliat Frontoma manna in einem Salz 
gehiltsbereich von O—12o**/oo gehalten werden (OBERTHLR 1937) ist aber tatsachlich 
bisher nur im Meer und Brackwasser gefunden worden nicht aber im Süfiwasser 
(hier lebt F leucas) Aber die Feststellung physiologischer Holeurjhalinie laBt sich 
nicht ohne weiteres durch gegluckte Haltungs\ersuche im Salz und SuBwasser be 
weisen da diese meist nur an erwachsenen Tieren durchgefuhrt wurden im natur-
hchen Lebensraum aber die Umweltemwirkungen samtliche Stadiën des Entwicklungs-
zj klus treffen von dem die jungsten (Eier und Larven) oft eine besondere Empfind-
lichkeit zeigen Selbst gelungene 1 ortpflanzung im Fxperiment besagt noch nichts 
Endgultiges da fur die Lxistenz im naturlichen Lebensraum nicht die Fortpllanzung 
allein sondern die Fortpllanzungs r a t e entscheidend i»t Umgekehrt kann eine Art 
okologiseh holeuryhalin sein also m Meer und SuBwasser \orkommen aber nicht 
ph} biologisch Viele eur\ oeke oder euryvalente Arten bestehen 3a aus emer Anzahl 
ph} siologischer Rassen (\ alenzrassen Zimnjer) deren jede stenoek 1st 

Welche besondeien phjsiologischen Eigenarten diesen holeuryhali­
nen Tieren die Unabhangigkeit vom Salzgehalt ihres Lebensraumes er-
moglicht, wissen wir noch nicht Abgesehen von emigen TJntersu-
chungen an Gasterosteus aculeatus ist das Problem experimenten kaum 
in Angriff genommen Wichtig 1st, daB die meisten Arten nicht auf 
den Beieich SuBwasser-Meerwasser (O—35"/oo) beschrankt sind, son-
aern ihn nach oben hin betrachtlich uberschreitcn konneu Die Colti-
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reHa-Arten Gyratrix hermaphroditus, Gasterosteus aculeatus smd 
noch bei •i2°/oo anzutreffen, Brachionus plicattlis, Pedalta fenntca, En-
centrum martnum sogar noch bei TO'/oo S usw (in Salztumpeln) Eine 
ahnliche Erscheinung zeigen die euiyhahnen Meerestiere (vgl S 8) 

Neben den konstant holeuryhdhnen Tieren gibt es eine Reihe von 
Arten, die zwar audi im Meer und SuBwasser existieren, aber in ihrem 
Portpuanzungsraum auf eines dieser Gebiete beschrankt smd Es smd 
dies zykltsch holeurykaltne Tiere AUgemein bekannt ist dieses Ver­
ballen 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 SuBwasser (katadrome 
Fische, Angmlla), oder die Tiere steigen zum Laichen aus dem Meer 
ins SuBwasser auf (anadrome Fische, Salmo salar, Petromyzon ma-
rinus, P fluviatile, Alosa usw) Ahnliche Erscheinungen linden wii 
unter den Kiebsen, Eriocheir sinensis geht zum Laichen ins Meer, ist 
also katadrom Dasselbe tun naturlich eme Anzahl von Meerestieren, 
die als erwachsene Tiere mehr oder weniger weit in FluBmundungen 
vordrmgen Auch hier ist die Frage, mwieweit beim Wechsel vom 
SuBwasser zum Meer und umgekehrt eme physiologische Umstimmung 
der Tiere erfolgt, noch mcht genugend untersucht Vom Aal ist be­
kannt, daB er bei verstarkter 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 
cmpfindlicher als die erwachsenen Tiere (FiRLY) Fur die erwach­
senen Tiere ist, soweit sich das aus einem Vergleich der Lebensraume 
erschlieBen laOt, eine dauernde Existenz im Lebensraum des Laich-
gebiets, also SuB- bzw Meerwasser durchaus moglich Von anadromen 
Fischen (z B Salmo salar, Alosa) existieren jeweils Populationen, die 
voUkommen im SuBwasser leben, ebenso bleiben ja manche Individuen 
(besonders Mannchen) des katadromen Aals dauemd im Meeresgebiet 

2 S t e n o - u n d e u r y h a l i n e M e e r e s t i e r e Die maiine 
Fauna ist, wie erwahnt, nicht nur durch speziflsche Arten sondern sogar 
durch spezifische Ordnungen und Klassen charaktensiert Zu diesen ge­
boren die Radiolarien, Gtenophoren, Amphmeuren, Solenoconchen, Cepha-
lopoden, Xiphosura, Phoiomdae, Enteropneusten, Pterobranchier, Echino-
dermen, Tunicata, Acrania sowie zahlreiche Familien der Grustaceen und 
Fische Diese Sonderstellung der Meeresfauna ist in unserm Gebiet noch 
scharfer ausgepragt als in den Tropen, da dort mehrere sonst rem 
marine Gruppen in emzelnen Reprasentanten ins SuBwasser vordrmgen 
(Selachier, Opisthobranchier, Patelliden, Cirripedier) Beim Vordrmgen 
der Meerestiere in salzarme Regionen ergeben sich nun eine Reihe von 
Erscheinungen oder okologischer Regeln, deren Aufstellung und Er-
klarung fur die Meeresbiologie von groBer Wichtigkeit ist 

I D i e E r s c h e i n u n g d e r A r t e n a b n a h m e Mit zunehmen-
der AussuBung nimmt die Aitenzahl der mannen Organismen ziemlioh 
gleichmaBig ab, wie dies aus der folgenden Tabelle sowie den Fig 1, 2 
3 hervorgeht 
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Abnahme der marinen und Brackwasseiarten einiger Tiergruppen 
von der Nord- und Ostsee. 

I I III IV 

Porifera . . . 
Hydroidpolypen 
Scypbozoa . . 
Anthozoa . . 
Ctenopbora . . 
Nemertini . . 
Archianneliden 
Polycbaeta . . 
Cumacea . . . 
Mysidacea . . 
Amphipoda . . 
Decapoda . . 
Amphineura 
Lamellibranchia 
Opisthobranchia 
Echinodermata 
Ascidiae . . . 

15 
49 
8 

12 
3 
? 

12 
ca. 150 

19 
9 
•? 

49 
3 

69 

27 
16 

13 
26 
5 
5 
2 

ca. 25 
7 

ca. 80 
5 
7 

36 
13 
1 

34 
23 
8 
6 

O 
7 
2 
2 
1 
3 
1 

ca. 15 
2 
5 

13 
5 
O 
7 
6 
1 
1 

B e m e r k u n g e n z u d e r T a b n l l e : Es bedoutet Kolumnc I Nordsee, 
Deutsche Bucht, II deutsche Beltsee, I II die südliche Ostsee bis nördlich Gotland, 
I \ ' die restlichen nördliclien Ostseeteile. Dureh einzelne Neufunde (z. B. bei 
Polychaeten) sind inzwisclien die Zahlen etwas verandert, doch wird das Gesamtbild 
nicht verandert. In einzelnen Tiergruppen (z. E. Copepoden, Gastrotrichen) scheint 
von I und II nur eine geringe Abnahme einzutreten, doch ist dies offenbar durch die 
noch geringe Durchforschung der Kleintauna in der Nordsee bedingt, allerdings ist 
die Möglichkeit nicht von der Hand zu weisen, daB die Artenabnahme der marinen 
Mikrofauna langsamer vor sich geht als die der Makrofauna, da in Gebieten mit ge-
ringcrem Salzgehalt die Mikrofauna eine auffallend groSe RoUe spielt. EndgUltiges 
kann erst nach genauerer Erforschung der marinen Mikrofauna ausgesagt werden. 

Es mufi natürlich versucht werden, die Abnahme der Artenzahl, wie sie in der 
Tabelle für einzelne Meeresabschnitte aufgestellt ist, direkt aut den Salzgehalt zu be-
ziehen. Das laBt sich nicht einfach durch Einsetzen des mittleren Salzgehaltes der 
betreffenden Meeresgebiete (Nordsee, Kieler Bucht usw.) erreichen, da die hydro-
graphischen Verhaitnisse der einzelnen Regionen nicht gleichartig sind. Die Kieler 
Bucht z. B. zeigt eine starke Salzgehaltsschichtung, die tieferen Schichten zeigen 
einen viel höheren durchschnittlichen Salzgehalt als die oberflachlichen. Entsprechend 
diesem Verhalten können lokal in die Tiefe noch Arten gedeihen, die höhere An-
spriiche an den Salzgehalt stellen als die Durcbschnittszahl des Gebietes von 17—18*/oo 
angiebt. Ferner werden in der Faunenliste Arten registriert, die oft, sei es im 
Larvalstadium oder als erwachsene Tiere, durch das von Norden einströmende Meer­
wasser in die Beltsee transportiert werden und hier langere Zeit leben, ohne jedoch 
durch eigene Vermehrung den Bestand zu erhalten. Derartige Arten sind ira Gebiet 
der Beltsee und auch im Gebiet des westlichen Ostseebeckens nicht gerade selten. 
Auch durch sie wird die Artenzahl des Gebietes höher 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 Oberflachenwasser überschichtet und so von der Oberflache abgeschlossen 
(vgl. WATTE.VBERO & H. MBYER). Daraus ergibt sich wenigstens zeitweise eine starke 
Verarmung an 0^ und Anreicherung von H2S im Tiefenwasser, beides für viele Tier-
arten grenzsetzende Faktoren, die manchen Arten ein Eindringen in diese Geblete 
verbieten, obwohl es der durchschnittliche Salzgehalt noch gestalten würdé. Im 
gleichen Sinne können 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 Schwankungen aufweisen würde, ertragen könnten, 
nicht aber die zeitweise auftretenden starken Erniedrigungen des Salzgehaltes. Wir 
haben also, wenn wir aus den Artenzablen der Beltsee und Ostsee die Beziehungen 
zwischen Artenzahl und Salzgehalt ermitteln wollen, zwei Faktoren, die die Artenzahl 
gegentiber dem mittleren Salzgehalt des Gebietes erhöhen (1. regional höhere Salz-
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gohalte in einzelnen tieferen Stellen 2 Eintran«port \on Arten durth das ein^tromende 
hochsalzige Wasser) und zwei Faktoren die die Arten^alil in diesem Sinnp lierab 
setzen (1 sauer&toffarmes Tiefenwasser 2 starke Schwankungen des Salzgelialtes in 
der Ostsee) Diese Sonderwirkungen heben sich also ungefahr auf so dafi •wir die 
Artenzahl tatsachlicli als die dem mittleren Salzgehalt des Gebietes adaquat be 
trachten durfen 

In der nordlichen Ostsee kann moglicherweise aufier dem Salzgehalt die niedrige 
Temperatur bzw die starke winterhche Vereisung grenzsetzend wirken latsachlieli 
dnngt ja die eur\haline Sufiwassersthnecke Theodoxus (^er^teUa) fiutiatilis nitht in 
die nordhehen Ostseeteile \or obwohl bei dieser SuBwasserart der gtnnge Salzgehalt 
sicher nicht die Ursache sein kann Die Zahl deiartiger Falle ist aber so gering 
dali sie bei der Aufstellung der Artenabnahme bei Salzgehaltsverminderung kaura 
eine RoUe spielt 

Die Auswertung dei 
Veibreitungszahlen ergibt 
eine ziemlieh gleichinaCige 
Abnahme der Artenzahl 
rait abnehmendem Salz­
gehalt bis an die Grenze 
des SuBwassergebietes In 
Emzelteilen eischeinen 
sich Abweichungen vom 
geradlmigen Kurvenvei-
lauf zu ergeben In der 
eisten Region von 35 bis 
25"/oo Salzgehalt scheint 
die Artenabnahme lang-
sam vor sich zu gelien 
im Gebiet von 25—15"/iio 
erfolgt die Abnahme ra­
sdier, etwa so, daC bei 
auf die Halfte veidunn-
tem ozeanischen Wasser 
also bei 17—IS^o, der 
Artenbestand auf die 
Halfte gesunken ist (bei 
der Makrofauna wohl 
unter die Halfte, bei 
der Mikrofduna aber we-

niger stark) Ein starkerer Abfall tn t t dann m der Region von 
10—7°/oo ein, der sowohl die Makrofauna als duch besonders die Mikro-
fauna zu betreffen scheint, dann erfolgt mehr gleichmaBige Abnahme 
bis zur SuBwassergrenze 

Auf Grund dieses Verhaltens lassen sich die m a n n e n Tiere in fol-
gende Gruppen einteilen 1 35 (bzw 40''/oo) bis 25°loo Salzgehalt 
stenohaline Meerestiere (Unterteilung diesei Gruppe spater vielleicht 
erforderlich) An groBeren Einheiten des Systems fallen unter diese 
Gruppe im Gebiet die Radiolarien und Pterobranchier und die Grenze 
nur vi'enig uberschreitend die Enteiopneusten, Scaphopoden und So-
lenogastren — 2 Untere Grenze bei 25—15"/oo Salzgehalt E u r \ h i -
Iine Meerestiere 1 Grades An groBeren Gruppen erreichen hiei die 
Echinodeimen, Amphineuren und Anthozoen ihre Grenze, die nur 
lokal von einzelnen Reprasentanten (Asterias rubens) uberschritten 

10 25 30 35 15 ZO 
Salzgehalt 

T'lg 1 St.liematts(.he Darstellung der Artenzahl 
(Kurve) bei versi hiedenem Salzgehalt — Nacli 

EMUNt 1934 
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wird. Die Artenzahl ist in dieser Gruppe noch betrachtlich, sie be-
tragt selbst bei alleiniger Berücksichtigung der Metazoen im Gebiet noch 
iiber 1000. — 3. Untere Grenze bei lö'/oo — ca. 8"/oo Salzgehalt: eury-
haline Meerestiere 2. Grades ( = pleiomesohaline Meerestiere, STAMMER 
1935 a). Artenzahl stark vermindert. Unter den marinen Metazoen dürf-
ten im Gebiet nur ca. 200—300 Arten hierher gehören (spezifische Brack-
wasserorganismen, euryhaline SüBwassertiere und holeuryhaline Tiere 
sind natürlich hierbei nicht mitgezahlt, sondern nur marine Tierarten^., 
— 4. Untere Grenze bei S'/oo — ca. 2—3°/oo Salzgehalt: euryhaline 
Meerestiere 3. Grades (= meiomesohaline Meerestiere, STAMMER) 
Artenzahl sehr gering. Die wichtigsten Arten der Makrofauna sind: 

Salzgehalt m %o 
Fig. 2. Verteilung der Artenzahl der MoUusken in den ver-
schiedenen Salzgeiialtsgebieten des Randersfjords. DerAnteil 
der Suliwasser-Mollusken und der marinen Arten ist durcli 
verscliiedene Sciiraffierung gekennzeichnet. — Nach 

JOHANNSEN 1918, aus REMANB 1934. 

Crustacea, a) Decapoda: Leander adspersus (^,b"/oo)^), L. longirostris 
(fehlt im Ostseebecken), Crangon crangon. b) Amphipoda: Gammarus 
locusia (20/00), Corophium volutator (3"/oo), Pontoporeia femoraia 
(6°/oo?), Cailiopius laeviusculus (G'/oo), Bathyporeia pilosa (siehe S. 27). 
e) Isopoda. Idotea baltica (5,5°/oo), I. granulosa (6"/oo?), Jaera albi-
frons (2"loo). d) Mysidacea: Praunus flexuosus, Neomysis vulgaris 
{2"loa). — Cirripedier: Balantis improvisus (3—2''/oo). •— Annelida, 
a) Polychaeta: Nereis diversicolor (3—4*/oo), Harmothoe sarsi (6°/oo), 
Pygospio elegans (l"loo), Terebellides strömii (7,5"/oo), Fabricia sabella 
(7,5°/oo). b) Priapulida: Halicryptus spinulosus. — Mollusca: a) Lamel-
libranchiata: Macoma baltica (3—•i"joo), M. calcarea, Mya arenaria 
(5°/oo), Cardium edule (4—6"lm), C. exiguum (7,5''/oo), Mytilus edulis 
(4—5°/oo). b) Gastropoda: Hydrobia ulvae, Litorina saxatilis (7°/oo), 

^) Die Zaliicn geben die. ungefalire Salzgelialtsgronze an. 
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Retusa obtusa (7,5"/oo), Embletonia pallida (4—5"/oo), SUliger mariae, 
Limapontia capitata. — Cnidaria: Aurelia aurita (6°/oo), Laomedea lo-
veni, Clava multicornis (7—8°/oo). Unter den marinen Fischen ge­
boren in diese Gruppe Clupea harengus, C. sprattus, Cottus scorpius. 
Rhombus maximus, Centronotus gunellus, Zoarces viviparus, Gobius 
minutus, Spinachia spinachia, Nerophis ophidion, Syngnathus typhle, 
Gadus morrhua, Ammodytes lanceolatus, A. tobianus, Liparis liparis, 
Cyclopterus lumpus, Lumpenus lampetriformis, die alle noch regel-

maDig im Hottn,ischon 
Meerbusen vorkommen, 
andere erreichen bereits 
in der mittleren oder 
siidlichen Ostsee bei ca. 
9r—6°/oo ihre Grenze 
(Pleuronectes plaiessa, 
P. limanda, Gobius fla-
vescens u. a.). 

Hedeutend gröBer ist 
die Zahl der euryhali-
nen Meerestiere 3. Gra­
des unter der Mikro-: 
fauna. Hier flnden sich 
noch marine Copepoden 

(femora longicornis, 
Pseudocalanus elongatus. 
Acartia longiremis, Lep-
tastacus spinicaudatus, 
Huntemannia jadensis. 

Remanea arenicola), 
Ostracoden (Xestoleberis 
aurantia, Cytherura ni-

Fig. 3. Die Kurve Artenzahl-Saizgehalt mil Ein- grescens, Eucythere ar-
zeichnung des Anteils der Süfiwasstirtierarten (schrag gus), H a l a c a r i d e n (Hala-
sehraffiert), der Brackwasser-Arten (senlirecht schraf- ^ „ . 
fiert), der marinen Arten (hell) und der holeuryhalinen Carus anomalUS, tl. iner-
Arten (schwarz, an der Basis). Der Artenzahl ent- ^ j s u . a .) R o t a t o r i e n 
Bprieht ieweils die vertikale Ausdehnung der be- .r^ , j ' t u . m • 

treffenden Flache. — Nach REMANE 1934. (iiyncliaeta bolttca, Trt-
chocerca marina u. a.), 

Gastrotrichen (Turbanella cornuta, Xenotrichula-Arteii) und besonders 
zahlrefche Turbellarien (Coelogynopora biarmata, Procheliplana magni-
fica, Cheliplanilla caudata usw.) Ciliaten usw. S T A M M E R stellt noch eine 
weitere Gruppe euryhaliner Meerestiere auf, die oligobalinen Meeres­
tiere, die die Grenze von 2°/oo noch überschreiten und führt als Bei­
spiel Neomysis vulgaris an, die sogar lokal in SiiCwasser vordringt 
(nach SCHLIENZ in der Elbmündung bis zu einem Salzgehaltsmittel 
von 0,37°/oo). Ahnlich verhalt sich Gammarus locusta (var. zaddachi) 
und Corophium volutator. STAMMER selbst hebt aber hervor, daC Neo­
mysis vulgaris sicher nicht auf die Dauer im SüCwasser leben könne, 
und so ist es durchaus möglich, daB ebenso wie das Eindringen ins 

1S 20 
Salzgehall 
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SuBwasser das Übeischreiten der 2"/oo-Grenze nur auf aktiver Wau-
derung erwachsener Tiere beruht (vgl S 4) 

Der Verlauf der Artenabnabme niit abnehmendem Salzgehalt findet 
sich ubrigens in ganz entsprechender Form im Pflanzenreich, wie die 
Tabellen von HOFFMANN s I c 5 zeigen 

In neuerer Zeit ist durch zahlreiche Arbeiten versucbt worden, die 
physiologische Seite des Problems zu klaren und so eme kausale Er-
klarung fur die Artenabnabme zu gewinnen Es smd drei verschiedene 
Fragen die bei der Behandlung des Themas Salzgehalt und Tierver-
breitung ausemandergehalten 
werden mussen 1 Welche 
physiologischen Eigenarten 
ermoglieben echt mannen 
Tierarten ein Vordrmgen in 
Geblete mit schwacherem und 
stdrk verschiedenem Salz­
gehalt = Problem der ma­
nnen Euryhalime 2 Wel­
che Eigenarten der SuBwas-
serorganismen sind entschei-
dend dafur daB diese in so 
genngem MaBe in das ma­
rine Gebiet vordrmgen = 
Problem der limnischen Ste-
nohalinie 3 Welche Eigen­
arten binden eine Anzahl Or­
ganismen an den Salzbereich 
des typischen Brackwas-
sers = Brackwasserproblem 

Hier soil zunachst die 
Frage der mannen Euryha­
lime kurz besprochen werden 
Das Hauptaugenmerk wurdo 
bei den Untersuchungen auf 
die osmotischen Wirkungen 
des Mediums gerichtet Die 
Korperflussigkeiten der Organismen (Blut Colomflussigkeit Gewebsflus-
sigkeit usw ) stellen eme Salzlosung dar Diese ist das „mnere Medium" 
der Tiere Die Flussigkeit nun, m der die Tiere selbst leben, und die 
pbysiologisch auf sie wirkt ist das auBere Medium (Meerwasser, 
Brackwasser, SuBwasser) Über die Beziehung beider Medien stellte 
man auf Grund emzelner Untersuchungen (vgl BOTTAZZI) zwei Grup-
pen auf 1 P o i k i l o s m o t i s c h e T i e r e Die Konzentration des 
Innenmedium ist gleich der des AuBenmedium (isotonisch) und 
\on diesem abhangig Diese Tiere sind also in osmotischer Hm-
hicht em Spielball ihrer TJmgebungsbedingungen Hierher sollten 
alle Wirbellosen des Meeres geboren 2 H o m o e o s m o t i s c h e 
T i e r e Die Konzentration des inneren Mediums ist unabhan-
gig von der des AuBenmedium und bleibt bei Veranderung des-

Fig 4 Molarkonzentration bzw osmotischer 
Druck der Korperflussigkeiten v erschiedener 
Tiergruppen Die Linie A entspncht dem 
osmotischen Druck des Meerwassers die 
Linie B dem des Suiiwassers Die schwarze 
Saule atellt die Konzentration des Blutes, die 

weiBe die des Harns dar — Nach PORTIEK 
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selben konstant (wenigstens in einem bestimmten Salzgehalts-
bereich). In diese Gruppe werden gestellt a) die SiiDwassertiere, 
bei ihnen liegt der Salzgehalt des Innenmediums über dem des 
AuCenmediums, 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). Bestande diese Gruppierung zu Recht, so könnten nur seiche 
marinen Wirbellosen in scliwachsalzige Gebiete verdringen, deren 
Innenmedium eine entsprechend starke Herabsetzung der Konzentra-
tion ohne Störung der Lebensfunktionen vertragt (euryosmotische 
Tiere), da ja alle marinen Wirbellosen isotonisch sein sollten. In der 

f 

1.5 

1,0 

US 

m 

" 

Canims maenas . . . . . • • • •" ' /-^ 

fmcheir sinensis / ^ 
JO'.-'-' / é 

f ••' BraciirSjirs/^ 

1 1 . . r 

0 as 1,0 1,5 2,0 

Fig. 5. Beziehungen zwischen Konzentration der Körperflüssigkeit (Ordinate, in j ) 
und Salzgelialt des AuUenmediums (Abzisse, in / | dargestellt) bei verscliiedenen 

Evertebraten. — Zusammengestellt nach SCHLIEPEB, CLAUS, OTTO USW. 

Tat gibt es derartige euryosmotische Tiere, hierher gehort z. B. Asterias 
ruhens (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 FRÉ-
DÉRICQ 1904 bei Carcinus maenas, zahlreiche weitere homoiosmotische 
Wirbellose wurden in neuerer Zeit ermittelt (siehe 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 (Beröe 
cucumis), Turbellarien (Procerodes litoralis), Polychaeten (Nereis di-
versicolor), zahlreiche Krebse, besonders Decapoden, MoUusken. Cili-
aten u. a. Nahe verwandte Arten können sich in dieser Hinsicht ver-
schieden verhalten. Das ist nioht 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 überschritten, so verlieren die 
Tiere ihre Homoeosmie. quellen oder schrumpfen und sterben dann 
bald ab. Am gröCten ist anscheinend der homoeosmotische Salz-
gehaltsbereich bei Salinen- bzw. Salztümpelbewohnern (Artemia salina, 
MEDVEDEA 1927, bei dem Ciliat Frontonia marina nach OBERTHÜR 
1937 O—125"/oo). lm allgemeinen entspricht der homoeosmotische Salz-

2.0 

1.S 

1.0-

0,1 
o 0,5 -1.0 1,5 2,0 2,5 

Fig. 6. Beziehung zwisclien Salzgelialt des Mediums (Abzisse. in /j) und Blut-
konzentration (Ordinate) bei dem Hai Scyllium, dem SuBwasserRscli Cyprinus carpio 

und dem zylclisch holeuryhalinen Aal (Anguilla). 

gehaltsbereich dem natürlichen Vorkommen der Arten, doch kommen 
Ausnahmen vor (siehe S. 14). Durch diese verschiedene Reaktionsbreite 
der homoiosmotischen Tiere wird ein allmahlicher Übergang zu den 
poikilosmotischen Tieren hergestellt. Ubrigens ist auch innerhalb des 
homoiosmotischen Bereichs die Konzentration des Innenmediums kei-
neswegs absolut konstant, es flnden sich allmahliche oder stufenvi'eise 
Anderungen, die aber bedeutend geringer bleiben als die Anderungen 
des AuBenmediums. Hervorgehoben sei noch, daC gleiche Konzentra­
tion von Innen- und AuBenmedium noch nicht gleichen Gehalt an 
mineralischen Bestandteilen bedeutet, hier können deutliche quanti­
tative Unterschiede des lonenbestandes bestehen (vgl. z. B. BOGUCKI 
1932 bei Mesidotea enlomon). 

Die Aufrechterhaltung der Innenkonzentration ist natürlich eine 
physiologische Leistung; daB hierbei eine aktive Osmoregulation statt-
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findet, beweist die bei der Mehizahl der Arten festgestellte Tatsache, 
daB nach Umsetzimg der Tiere in verdiinntes AuCenmedium zunachst 
ein erhöhter Wassereinstrom in das Tier erfolgt, nach einer bestimm-
ten Zeit ist dieser aber unterbunden, und bald ist der Ausgangszustand 
wieder hergestellt (bei Erhöhung des Salzgehalts des Aufienmediums 
natürlich Wasserentzug und entsprechende Regulierung). Demnach sind 
im Organismus Vorrichtungen zur Regulation der Innenkonzentration 
bzw, des Wasserdurchstroms vorhanden. Das gilt sowohl fur Protozoen 
(Frontonia marina, OBERTHÜR 1937) als auch fur Metazoen. Ohne im 
einzelnen auf diese Regulationsmechanismen einzugehen, sei folgendes 

M 

to 

Telphusa. 

10 2,0 

Fig. 7. Bezielmng zwisclien der Konzentration des Blutea 
(in /I) und dem Salzgelialt des umgebenden Mediums bei der 
Süfiwasserlirabbe Telphusa, dem Karpfen (Cyprinus) und der 

SüUwasermuschel Anodonta. 

hervorgehoben. Die Regulierung der Innenkonzentration kann auf zwei 
Wegen vor sich gehen. 1. Der Wassereinstrom wird bereits an den 
Grenzflachen, vor allem also in der Haut, abgefangen bzw. reguliert 
(Hautblockade). Diese Hautblockade kann z. T. durch Ausscheidung 
osmotisoh isolierender Substanzen, z. B. Schleim bewirkt werden. Die 
groBe Bedeutung des Schleims fur die Erhaltung der Lebensfahigkeit 
bei Wechsel des Salzgehalts ist fur Fisohe mehrfach nachgewiesen 
(Anguilla, DuVAL 1925, FlRLY 1932, Blennius pavo, SONNERY & 
TCHANG-Si 1931, Pleuronedes, HENSCHEL 1936). Es ist allerdings 
fraglich, ob dieser p a s s i v e Hautschutz je als alleiniger Schutzfaktor 
fur 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 plötzlichem Wechsel des umgebenden Salz-



Halobios, Limnobios, Hyphalmyrobios I. a 13 

gehalts als Schutz wirksam ist. In vielen Fallen ist aber zweifellos 
a k t i V e r Hautschutz vorhanden, bei dem durch im einzelnen noch 
uiibekannte Anderungen der Hautpermeabilitat das Abfangen des er-
hóhten Wassereinstroms im Bereich der Haut erfolgt. Das zeigen 
deutlich die Untersuchungen O B E R T H Ü R S an dem Ciliaten Frontonia 
marina. 2. Der zweite Weg einer Osmoregulation bestande in erhöhter 
Wasserausscheidung bei hypotonischem AuBenmedium. Der erhöhte 
Wassereinstrom würde in diesem Fall nicht abgestoppt, sondern mit 
einer erhöhten Wasserabgabe beantwortet. Bei der ersten Regulations-
ar t wird der Wasserdurchstrom durch das Tier konstant gehalten, bei 
der zweiten wird der Wasserdurchstrom im hypotonischen Medium er-
höht, aber dadurch, dai3 der Ausstrom sich dem Einstrom angleioht, 
wird die Konzentration des Innenmediums gewahrt. Die Wasseraus­
scheidung kann dabei von verschiedenen Organen durchgeführt werden, 
oft sind Darmteile oder Exkretionsorgane hierbei tatig (Procerodes lito-
ralis, Mückenlarven nach HARNISCH 1934 u. a.). Die Regulationen wur-
den hier bei Ubergang in verdünntes Medium geschildert, da dieser Wech-
sel für die ökologische Fragestellung der wichtigste ist und auch ganz vor-
wiegend untersucht wurde; beim Ubergang in hypertonisches Wasser 
können natürlich die entsprechenden Reaktionen einsetzen, der zweite 
Weg der Reaktion (Anderung der Wasserabgabe) kann dann aber nur 
in beschranktem MaCe stattflnden, da eine Verminderung des nor­
malen Wasserdurchstroms durch verminderte Wasserabgabe nu r in 
geringem MaBe durchführbar sein dürfte. Übrigens ist nicht nur der 
Wasserhaushalt bei Anderung des AuCenmediums zu regulieren, 
sondern auch der Salzhaushalt, da j a die Oberflachen auch für Salze 
z. T. durchlassig sind. Diese Salzregulation wird besonders durch die 
Art der Harnabscheidung notwendig. Die meisten marinen Tiere und 
sogar einige SüBwassertiere scheiden einen Ha rn aus, der dieselbe 
Konzentration zeigt wie das Blut (blutisotoner Harn) , wahrend der 
Ha rn der SüBwassertiere in der Regel hypoton ist (vgl. Fig. 4). Durch 
die Abscheidung isotonen Harnes werden mit ihm natürlich Salze in 
gröBerer Menge abgeschieden, ihr Ersatz dürfte in normalem isotonen 
Seewasser ohne Schwierigkeit vor sich gehen, in verdünntem 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 Gefalle. 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 gröBer als die Salzabgabe durch 
den Harn. Der so entstehende SalzüberschuB 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 angeführten Erscheinungen zu erklaren. 
Die verschiedenen Grade der Euryhalinie entsprechen dabei verschie­
denen Stufen der Osmoregulationsfahigkeit oder der Verdünnungs-
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toleranz der Korperflussigkeiten Allei dings deckt sich hauflg der 
experimenten ermittelte Grad der Euryhalinie nicht mit dem in der 
Natur So zeigt z B dei Meeiaal Conger im Experiment hohe Eur>-
halmie, erst bei ca 3—4°/oo Salzgehalt versagen die osmoregulatoiischen 
Mechanismen, im natui lichen Vorkommen ist Conger weit vpeniger 
euryhalm als man erwarten soUte Deiartige Falle lassen sich leicht 
mit der hoheren Empflndlichkeit der Jugendstadien erklaren, die jd 
in vielen Fallen bereits nachgevpiesen ist Manche Schwieiigkeiten 
bleiben aber bestehen Der starke Abfall marinei Tiere bei 10—8°/oo 
kann nach SCHUEPER und H MEYER 1935 dadurch bedingt sein, dafi 
hier die eine Gruppe der euryhalinen Tiere, die „Verdunnungstoleranten". 
ihre Gienze erreichen und nu r Arten mil aktiver Osmoregulation weiter 
verdringen Diese Hypothese kann zutreffen, ist aber durch Untersu-
chungen noch nicht bestatigt Zudem muB daiauf hmgewiesen werden, 
daC Jd die Konzentidtionen der Korperflussigkeiten bei den meisten 
SuCwasseitieren noch weit unter dem Wert liegen, der in dieser Hypo­
these als grenzsetzend fur die Verdunnungstoleranten angenommen 
wird — Merkwurdig bleibt ferner die relativ germge Artenabnahme 
mariner Tiere im Gebiet der Beltsee Die Expeiimente haben uberem-
stimmend ergeben, daB kurzfristige Schwankungen des Salzgehalts im 
Wasser fur den Oiganismus schw erwiegende Eingriffe bedeuten, wah-
rend allmahliche Übeifuhrung in andere Salzgehaltsstufen \ iel leichter 
ertragen wiid Demnach soUten wir gerade in den Regionen init 
starken und kurzfristigen Salzgehaltsschwankungen eme auffallende 
Artenabnahme marinei Tiere erwarten Dieses Gebiet maximaler Salz 
gehaltssohwankungen ist die Beltsee, m der brackiges Wasser und 
Meerwasser aufemandertreffen und m mannigfacher Weise gemischt 
werden Umschlagen der Wmdiichtung kann m diesem Gebiet in kur-
zester Zeit bedeutende Anderungen des Salzgehalts hervorrufen (in 
24 Stunden um 10°/oo'), wahrend in der eigentlichen Ostsee dieSchwan 
kungsbreite wiedei gering ist Dieser \om ph\siologischen Standpunkt 
erwartete scharfe Artenabfall gerade im Beltseegebiet ist aber nicht 
verbanden Merkwurdig ist ferner daB die Teleostier sich in der Arten 
abnahme durchaus ebenso verhalten wie die ubiigen Tiere Ih r Blut 
ist ja im Meere hypotonisch, im SuBwasser hypertonisch, m beiden 
Regionen muB der Organismus den Unteischied zwischen AuBen- und 
Innenmedium duich Osraoiegulation aufrechterhalten, m verdunntem 
Seewasser wuide bei etwa gleicher Konzentration von Innen- und 
AuBenmedium diese Arbeit fortfallen, es muCten also gerade diese Ge-
biete optimale Bedingungen fur die Teleostier liefem Tatsachlich ist 
nichts derartiges vorhanden, aud i sie zeigen den Artenabfall beim 
Übergang vom Meei- zum Brackwasser (Dei Eigenwert der Blut-
konzentration ist bei Teleostiern bereits bei den Larven vorhanden') 

I I D a s P r o b l e m d e r A t m u n g s s t e i g e r u n g b e i a b -
n e h m e n d e m S a l z g e h a l t Durch okologische Forschungen 
( L E N Z 1920, 1926, M A R T I N I 1923 T H I E N E M A N N 1925, 1928, R E M A N E 

1934 a) war man zuerst auf eme mogliche Beziehung zwischen Atmungs-
intensitat und Salzgehalt des Wassers aufmeiksam geworden Die Be-
funde waren folgende Vom Meer aus m Einzelvertretern ins SuBwasser 
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vordi-ingende Tiergruppen suchen dort besonders sauerstoffreiche 
Biotope auf oder sind stenotherme Kaltwassertiere, wahrend sie bzw. 
ihre nachsten Verwandten im Meer keinerlei derartige Biotopanspriiche 
stellen. Als Beispiel seien für unser Gebiet genannt die Arten der 
Gattung Gammarus, im Meer ausgesprochen euryoek, im SüBwasser 
auf flieCende Gewasser oder die bewegte Litoralregion beschrankt, die 
Gattung Pontoporeia, die im SüBwasser rheophilen Vertreter der Gat­
tung Coitus, die sich ebenso verhaltenden Radertiere Proales rein-
hardli, Pr. globulifera, die Schnecke Hydrobia jenkinsi, der Polyp Cor-
dylophora, die SüCwasserschwamme und -bryozoen. Kaltstenotherm 
sind im SüBwasser vorwiegend die Radertiere Notholca striata und 
N. hipalium. Dabei ist bemerkenswert, daC sich diese Biotopverschie-
bungen noch nicht beim Ubergang vom Meer- zum Brackwasser fest-
stellen lassen, sondern erst beim Ubergang vom Brackwasser zum SüB­
wasser! Dieses Verhalten beweist zunachst noch keine direkte Bezie-
hung zwischen Salzgehalt und Atmungsintensitat. Es ware ja auch 
denkbar, daB die im SüBwasser notwendige Salzaufnahme die Tiere an 
bewegtes Wasser bindet, da natürlich bei niedriger Gesamtkonzentra-
tion ein bewegtes Medium pro Zeiteinheit eine gröBere Ausnutzungs-
wassermenge zur Verfügung stellt als nicht bewegtes Wasser. (Eine 
Heranziehung der Temperaturschwankungen als Erklarung der Regel 
in dem Sinne: Meer und die betreffenden SüCwasserbiotope haben ge­
ringe Temperaturschwankungen, ist nicht zulassig, da viele der oben-
genannten Tiere in marinen Strandtümpeln mit starken Temperatur­
schwankungen leben). 

Betrachten wir das gleiche Problem bei den in Meerwasser vor-
dringenden SüBwassertieren, so finden wir zunachst nicht das reziproke 
ökologische Verhalten. Wir kennen keine SüCwasserorganismen, die 
im SüBwasser Og-arme Geblete meiden, solche aber ia ihrem marinen 
Wohngebiet aufsuchen. Zwar flnden wir in Brackwasser-Sapropelgebie-
ten mehrere aus dem SüBwasser stammende Arten (Tubifex, Chirono-
mus), aber diese leben bereits im SüBwasser im Sapropel. Aber eine 
andere Erscheinung tritt hier zutage. Die Atmungsorgane aus dem 
SüBwasser in marine Gebiete vordringender SüBwassertiere zeigten 
deutliche GröBenreduktion. Das fand LENZ 1920, 1926 bei Chironomus-
Larven, MARTINI 1923 und VOGEL 1927 an ^edes-Larven, THIENEMANN 
1925 wies auf die Reduktion des Tracheensystems bei den marinen Hydra-
cariden Pontarachna und Litarachna hin. Für ein derartiges Verhalten 
kennen wir auch ein marines Gegenstück. HÖFKEN 1937 zeigte, daB 
der marine Gammartts locusta trotz mancher TJnregelmaBigkeiten eine 
Zunahme der KiemengröBe bei abnehmendem Salzgehalt erkennen laBt. 

Besondere Bedeutung gewannen diese Tatsachen erst, als experi-' 
mentell die Atmungssteigerung vieler Meerestiere bei Überführung in 
verdünntes Salzwasser nachgewiesen wurde (vgl. die Arbeiten SCHLIE-
PERs). Diese Atmungssteigerung bleibt bei manchen Arten bestehen 
(Gammarus chevreuxi nach LÖWENSTEIN 1935), bei vielen kehrt sie 
jedoch nach kürzerer oder langerer Zeit zum Normalwert zurück. Sie ist 
kein allgemeines Gesetz, manche Tiere (Eriocheir sinensis nach SCHWA-
BE) zeigen in Meer- und SüBwasser gleichen Sauerstoftverbrauch. Diese 
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Atmungsanderung wurde von SCHLIE^'ER mit der Osmoregulations-
tatigkeit homoiosmotischer Tiere in Verbiudung gebracht Diese Regu-
Idtion 1st jd groCtenteils eine aktive, sie ist eine Arbeitsleistung des 
Organismus die emen erhohten Sauerstoffbedarf erfordern kann Das 
vcin Art zu Art wechselnde Verhalten der Atmungssteigerung steht zu 
dieser Auffassung keineswegt» im Widerspruch, da ja die Osmoregu­
lation selbst verschieden ist Bei dauernder Efitfernung des erhohten 
Wassereinstioms ware eine dauernde Atmungssteigerung zu erwarten, 
bei Wiederherstellung der Hautblockade durch Anderung der Permea-
bilitat der Haut wurde die erhohte Beanspruchung nur fur die Zeit 
del Umstellung in Betracht kommen und bei sehr schneller Einstel-
lungsfahigkeit der Haut konnte im Experiment erne Konstanz des 
Oa-Verbrauchs in Erschemung treten Mit dieser Auffassung harmo-
niert ferner die Tatsache, daJ3 bei Verhmderung der Atmungsstei­
gerung durch KCN oder Oj-Mangel die Tiere nicht in der Lage waren 
die sonst bei gleichem Salzgehalt vorhandene Osmoregulation durch-
zufuhren (BEADLE 1931 bei Procerodes htorahs und Nereis dtverst-
color) Diese an sich sehr aussichtsreiche SCHLIEPERsche Hypothese 
wurde neueidings von ihrem Urheber (SCHLIEPER 1935, siehe auch 
S PlEH 1936) aufgtegeben zugunsten der alteren Auffassung von 
T A R U S S O V nach der die Atmungssteigerung lediglich eine Folge der 
du r th die Mediumanderung hervorgerufene Quellung (Hydratation) der 
Gewebe sein soUte Hydratation fuhre uberall bei Organismen zu er-
hohtem Os-Verbrauch Nach dieser Auffassung ware also die Atmungs­
steigerung nur Nebeneffekt Gegen diese Auffassung haben FRIEDRICH 
1937 und GLAUS 1937 Bedenken geitend gemacht und auf zahlreiche 
Falle hmgewiesen fur die diese Deutung Schwierigkeiten bereitet 
Atmungssteigerung ohne gleichzeitige Quellung der Gewebe bei Nereis 
diversicolor, starke Quellung bei gleichzeitigem, starkem Abfall des Oj-
Veibrauchs bei Astertas rubens, Clava multtcornts, Pleuronectes, 
Alderia modesta Sie halten auf Grund ihrer Befunde an einer Erkla-
rung der Oa-Steigerung durch aktive Osmoregulation fest Nur diese 
Auffassung ist ubrigens in der Lage, die vorher erwahnten okolo-
gischen Befunde zu erklaren 

I I I D i e B r a c k w a s s e r - S u b m e r g e n z u n d B i o t o p -
G r w e i t e r u n g m a r i n e r T i e r e Schon im vorigen Abschnitt 
lernten wir Arten kennen, bei denen sich em Biotopwechsel beim Über-
gang zum SuBwasser vollzog Ein anderer derartiger Fall ist die 
Brackwassersubmergenz marmer Arten Die Arten sind im Meeres-
gebiet eurybath oder sogar Stiandtiere, 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 Psammechmus miliaris, Buc-
ctnum undatum, Mya truncata, Protodrtlus chaettfer, Nemaioplana 
coelogynoporoides, Ctona tnlesttnalis u a Interessant ist, daC gleich-
zeitig mit dieser Submergenz eine Biotopanderung oder Biotopbeschran-
kung eintreten kann Mya truncata und Bucctnum undatum, die in 
der Nordsee Feinsand oder sandreichen Schlick bevorzugen leben in 
der Kielei Bucht auf Muddboden, Psammechmus und Ctona kommen 



Halobios, Limnobios, Hyphalmyrobios I. a 17 

in der Nordsee in der Zostera-Region vor, in der Kieler Bucht fehlen 
sie dort und sind auf liefere Algenzonen beschrankt. Die Erklarung 
dieser Submergenz ergibt sich ohne weiteres aus den Salzgehaltsver-
haltnissen. In der Beltsee und Ostsee ist das Tiefenwasser bedeutend 
salzreioher als das Oberflachenwasser. Tiere, bei denen der Salzgehalt 
die Vorkommensgrenze reguliert, werden in diesen Gebieten die salz-
armen Flachgebiete meiden und n u r die salzreichen Tiefen besiedeln. 
Natürlich ist diese Submergenz nur solchen Tieren möglich, die in 
bezug auf 02-Gehalt und Bodenart euryvalent sind. 

Nicht ganz so einfach ist die Erklarung der Falie, in denen im 
Ostseegebiet vorwiegend eine Ausdehnung der Tiefenverbreitung auf-
tritt. Sie ist besonders auffallig bei Vertretern der Macoma-baltica-Ge-
meinsohaft, die ja im Nordseegebiet als typische Plachwassergemein-
schaft bekannt ist und die hier mehr oder weniger auf das Eulitoral 
beschrankt ist. In der Ostsee breiten sich Macoma baltica, Mya 
arenaria, Cardium edule, HydroMa baltica, Nereis diversicolor bis zu 
Tiefen von 50 bzw. 100 m aus, ohne aber aus dem Strandgebiet zu 
versch winden (sie dringen nur nicht so weit ins Eulitoral vor). Hier 
können die Salzgehaltsverhaltnisse nicht entscheidend sein, wahrschein-
lich gestattet der Ausfall konkurrierender Arten hier diese Tiefen-
ausdehnung. 

Derartige Biotopverschiebungen sind übrigens nicht auf das Gebiet 
der Ostsee beschrankt. Beim tjbergang vom arktischen -Gebiet in die 
Nordsee trilt gleichfalls eine Submergenz bei einer Anzahl Arten auf, 
sie sind in der Nordsee bzw. Skagerrak auf Tiefengebiete beschrankt, 
wahrend sie in der Arktis auch die Flachsee besiedeln. Fü r diese ark-
tisch-boreale Submergenz (EKMAN 1935) ist offenbar die Temperatur 
der entscheidende Faktor, die wechselnden Temperaturen der Ober-
flachengebiete bannen kaltstenotherme Tiere hier in die Tiefengebiete 
mit ihren niedrigen, konstanten Temperaturen. Auch der in ahnlicher 
Richtung auftretende Abfall der Artenzahl ist, wie bereits R E I B I S C H 1914 
betont hat, z. T. auf die Temperaturschwankungen der flachen Nordsee 
zurückzuführen, die nur eurythermen Tieren eine Besiedlung gestattet. 

Manche Tiere zeigen von der Nordsee zur Beltsee oder vom freien 
Meer ins Innere der Fjorde und Förden eine Emergenz. Ihr Tiefen-
vorkommen liegt im freien Meer tiefer als in den Buchten und dea 
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 für die Tiere notwendigen 
Bodenart. 

IV. D i e G r ö B e n a b n a h m e d e r T i e r e b e i a b n e h m e n -
d e m S a l z g e h a l t . Seit langem ist den Zooiogen die geringere GröBe 
vieler Ostseetiere im Vergleich mit ihren Artgenossen in salzreicheren 
Meeren aufgefallen. So wurde die allgemein bekannte Regel von der 
Gröi3enabnahme mariner Tiere im Brackwasser aufgestellt. Die Auf-
stellung dieser Regel ist zweifellos berechtigt, es muB aber darauf h in-
gewiesen werden, daC sie für viele Gruppen nicht zutriftt. Das gilt vor 
allem für die Mikrofauna, für Ciliaten, Foraminiteren (hier fand 

G r i m p e & W a g l e r , Tierwelt der Nord- und Ostsee I. a 2 
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R H U M B I , E R Z. T . eher umgekehrtes Verhalten), Copepoden, Ostracoden, 
Rotatorien, Gastrotrichen usw. Die Arten dieser Gruppen lassen keine 
GröBenabnahme in der Belt- bzw. Ostsee erkennen, desgleichen nicht 
die Polychaeten. Auch bei den Amphipoden konnte SCHELLENBERG 
1934 keine eindeutige Abnahme feststellen. 

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

am weitesten verbrei-
teten Arten kurvenma-

7n 

Big darzustellen. Die 
Gewinnung exakter Zah-
len ist dadurch er-
schwert, daB die GrölJe 
ja von zahlreichen an­
deren Faktoren mil-
bestimmt wird (Nah-
rung, Überflutungsdauer 
u. a.), deren Wirkung 
regional die Salzgehalts-

wirkung überlagern 
kann. Immerhin ist 
sicher, daB die groBen 
Muscheln starke GröBen-
reduktion zeigen, Maco­
ma baltica dagegen auf-
fallend geringe. Unter 
den Schnecken ist die 
GröBenabnahme bei Buc-
cinum undatum stark, 
bei Rissoa membranacea 
wenigstens z. T. vorhan-
den, bei Hydrobia nicht 
nachweisbar. Auffallig 
ist sie wieder bei Aste-
rias rubens (plötzlicher 
Abfall in der Beltsee), 
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 
Jiier keineswegs allgemein. Sie ist trotz mancher Einzelausnahmen 
guitig für Clupea harengus (Strömling in der Ostsee), Gadus morrhua, 
Cyclopterus lumpus. Rhombus maximus, Pleuronecles platessa, Gobius 
microps u. a., nicht aber für Cottus scorpio, Gobius niger (vgl. H A S S 
•1937). Trotz dieser auf einen Teil der Arten beschrankten Gültigkeit 
fier Regel ist an ihrer Berechtigung nicht zu zweifeln, da umgekehrtes 
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Fig. 8. Beziehung zwischen Maximallange und Salz-
gebalt bei einigen MoUusken. Über das normale 
Maximum herausragende Einzelwertp sind durch isoliert 
etehende Kreise oder Kreuze eingezeichnet. Bel 
Mytilus edulis und Mya arenaria sind die Maximal-
langen vor der Eintragung in die Kurve durch 2 
dividiert worden. Zwischen Salzgehalt 30 und 17 ist 
die Kurvenziehung z. T. unsicher. — Nach REMANB 1934. 



Halobios, Limnobios, Hyphalmyrobios I a 19 

Verhalten als GioBenzunahme m a n n e r Tiere bei abnehmendem Salz-
gehalt im Ostseeraum kaum vorkommt (Die betrachthebe GroBe von 
Harmothoe sarst m den tiefen Stellen des Ostseebeckens im Vergleich zu 
denen aus der Beltsee ist kaum auf den Salzgehalt zuruckzufuhren) 

Zur Erklarung dieser Erscheinung verfugen wir noch nicht einmal 
uber eine plausible Hypothese Die Bezeichnung der kleineren Formen 
der Ostsee als „Kummerformen" ist unzutreffend Wichtig ist jedoch, 
dafi die Grofienreduktion Beziehungen zur absoluten GroBe der Tiere 
zeigt, sie flndet sich nu r bei giofien 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 kurzere Lebensdauer zuruckzufuhren 
Bei Muscheln (Cardtum edtde) nehmen die Jahreszuwachsstreifen 
mit abnehmendem Salzgehalt ab, die jahrhche 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 TJnter den Fischen 
werden die kleineren Ostseeformen bei geringerer GroBe geschlechtsreif 
Beim Clupea harengus z B beginnt die Geschlechtsreife m der Nord-
see bei 21—23 cm, in der nordostlichen Ostsee bereits bei 12,5 cm, bei 
Bhombus maximus ist nach den \orliegenden Daten das Wachstum in 
den ersten 5 Jah ren in Noid- und Ostsee etwa gleich, dann bleibt aber 
die Ostseeform zuruck, sie wird bereits mit 17 (c5) bzw 24 cm ( $ ) 
geschlechtsreif, die Nordseeform erst mit 28 (c?) bzw 35 cm ( $ ) 
( E H R E N B U A M 1936) 

V A b n a h m e d e r K a 1 k p r o d u k 11 o n b z w k a l k p r o d u -
z i e r e n d e n T e i l e Viele der Tiergruppen, die eine GroBenreduktion 
im Brackwassei 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 em naherer Vergleich 
innerhalb der MoUusken zeigt jedoch, daB GroBenreduktion und Kalk-
reduktion zwaï oft gleichsmnig, doch oft auch entgegengesetzt ver-
laufen Meist nimmt der Kalkgehalt starker ab, d h die Schalen von 
Tieren aus Biackwasserpopulationen haben geringeres Gewicht als 
gleichgroBe Schalen aus salzreicheien Gebieten LEV ANDER 1899 betont 
auch ausdruckhch, daB die groBen von ihm bei Fmnland gefundenen 
Schalen von Macoma halltca papierdunn waren, hier hef also GroBe 
und Kalkreduktion nicht parallel Den besten Beweis hierfur liefern 
abei die Forammiferen Sie nehmen, wie erwahnt, an GroBe nicht ab, 
wohl abei tritt bereits in der Kieler Bucht eme starke Kalkreduktion 
bei zahlreichen Arten auf die schlieBlich zum volligen Schwmden des 
Kalkes fuhren kann Weiterhm zeigen die Forammiferen mit ab­
nehmendem Salzgehalt eme Verschiebung des Verhaltnisses von Kalk-
schalern zu Sandschalern, d h die Kalkschaler sind gegen Abnahme 
des Salzgehalts empflndlichei als die Sandschaler Wahiend im ozea-
nischen Wasser erstere bei weitem uberwiegen (Sandschaler nu r ca 
20,5% der Arten), treten sie schon m der Kieler Bucht hinter den 
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Sandschalern zuriick (Sandschaler ca. 61,5% der Arten RHUMBLER 
R E M A N E lOSia ) . Auch unter den Anthozoen dringen die kalkskelettbil-
denden Fornien weniger weit ins Brackwasser vor als die skelettlosen 
t in der Beltsee nu r Aktinien vorhanden!), unter den Polychaeten ver-
ringert sich der an und fur sich geringe Prozenfsatz 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), ahnlich verhalten sich 
die Kalkschwamme, 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-
I'inge Herabsetzung des Prozentsatzes kalkbildender Arten, die Eury-
halinitat I I . und I I I . Grades erreicht im Gebiet jedoch keine der Arten. 
und auch im SiiBwasser fehlen Kalkbildner (nur eine spezifische 
Brackwasserart Membranipora crustulenta besiedelt als Kalkbildner 
die schwachsalzigen Gebiete). 

Fu r diese Erscheinung der Abnahme von Kalkbildung bei Orga­
nismen im Brackwasser darf die oben angeführte Abnahme des Kalk-
gehaltes des Meerwassers als Erklarungsgrund gelten. Die Zunahme 
von CO2 kommt nach den Untersuchungen LUTHERs (1909) höchsten.'' 
als Sekundarfaktor in Betracht, desgleichen aber die von LUTHER an-
gefiihrten Humusstofte, die wegen ihrer lokalen Verbreitung im Brack­
wasser nicht das gesamte Phanomen der Kalkreduktion erklaren 
können. 

VI. S t e r i l i t a t u n d V e r s e h i e b u n g d e r G e s c h l e c h t s -
v e r h a l t n i s s e . Manche Arten dringen zwar ziemlich weit ins 
schwachsalzige Wasser vor, bleiben aber im Grenzgebiet steril. Das gilt 
z. B. fur Asterias rubens und andere Echinodermen, Nereis diversi-
color, Lucernaria u. a. Bei diesen Arten haben also die Larven noch 
die Fahigkeit, in die schwachsalzigen Gebiete vorzudringen, die Tiere 
wachsen auch noch heran, sind aber nicht in der Lage, funktionsfahigo 
Gameten zu bilden. Ausdrücklich muB aber betont werden, daB 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 östlichen Ostsee noch fortpflan­
zungsfahig. Zudem handelt es sich hier um eine Erscheinung, die 
nicht allein durch Salzgehaltsabnahme bedingt ist. GRESENS zeigte 
bereits, daB dieselbe Erscheinung an SüBwassertieren bei Salzgehalts-
zunahme des Milieus auftritt und S C H U U R M A N S - S T E K H O V E N , A D A M U. 
P U N T 1935 konnten bei ihren ausführlichen Untersuchungen über die 
Ökologie der Nematoden in der Zuidersee feststellen, daB eine Abnahme 
der Fortpflanzungsfahigkeit nicht nur bei Erniedrigung. sondern auch 
bei Zunahme der Salinitat über das NormalmaB der Art eintritt. Der 
gleiche Autor ermittelte über das Zahlenverhaltnis der Geschlechter 
(Sexratio) bei Nematoden in der Zuidersee folgendes: 

„Es andert sich auch die Sexratio mit Zu- bzw. Abnahme der 
Salinitat. Bei verschiedenen Arten gibt es*eine Zunahme der Sexratio 
bei Zunahme des Salzgehaltes, was ein Hinweis darauf ist, daB die 
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Mannchen mit ihrer meistens geringeren Menge von Reservestoffen die 
Milieuanderungen vreniger gut vertragen aJs die $ $ . Bei anderen 
Arten findet das Umgekehrte statt oder übt die Anderung der Salini-
tat anscheinend gar keinen EinfluB aus." Die genannten Erschei-
nungen verdienen eingehende Erforschung bei möglichst vielen 
Tiergruppen. 

VII. L i c h t i n t e n s i t a t u n d V o r d r i n g e n m a r i n e r 
T i e r e i m S ü B w a s s e r . AUgemein bekannt ist, daB Tierarten 
mar iner Herkunft in auffallend hohem Prozentsatz ia subterranem 
SüBwasser (Höhlen und Grundwasser) auftreten. In gleicher Weise 
zeigt die Fauna des brackigen Küstengrundwassers am Meeresstrand 
einen ganz auffallend hohen Prozentsafz mar iner Elemente (REMANE 
und SCHULZ 1934, vgl. S. I a ) . Eine Erklarung dieser Erscheinung 
können wir noch nicht geben. Der marine Einschlag des subterranen 
SüBwassers vvird hauiig als ein Reliktvorkommen einer verbreiteten 
tropischen Tertiarfauna gedeutet. In den Tropengebieten ist j a offen-
bar — das zeigt das gegenwartige Verhalten der Tropenfauna •— die 
Faunengrenze zwischen Meer und SüBwasser abgeschwacht und zahl-
reiche marine Gruppen senden gerade in diesem Gebiet Vorposten ins 
SüBwasser. Als mögliche Ursache hierfür gilt die geringe Temperatur-
iinderung und -schwankung beim Übergang vom Meer zum SüBwasser. 
Die gleiche Ursache kann für das Küstengrundwasser nur mit Be­
denken angenommen werden, da die Temperaturschwankungen hier in-
folge der Zufuhr von Oberflachenwasser noch betrachtlich sind. Öko-
logisch wichtig ist, daB die subterrane SüBwasserfauna noch heute 
mit der Küstengnmdwasserfauna in direkter Verbindung steht. (Para-
stenocaris phyllura bei Aschaffenburg und im Küstengrundwasser der 
Ostsee! KUNZ 1939.) F ü r die weitere Erforschung dieses Fragenkom-
plexes sind ausgedehnte experimentelle Untersuchungen notwendig, wie 
sie bereits von M E K R E R begonnen wurden. 

3. D i e S ü B w a s s e r t i e r w e l t i n i h r e n B e z i e h u n g e n 
z u m M e e r e s r a u m . 

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

Einen merklichen Unterschied zwischen mariner und limnischer 
Fauna ergibt der prozentuale Anteil der sekundaren Wassertiere. Als 
solche bezeichnen wir ja wasserlebende Tiere, die vom Land aus sekun-
dar das Wasser besiedelt haben. Im Meer sind sie nur in geringem 
Prozentsatz vorhanden und dieser entfallt vorwiegend auf die groBen 
Wirbeltiere (Wale. Robben, Ghelonia), wahrend im SüBwasser sekun-
dare Wassertiere als Larven (Tipiera, Odonata, Plecoptera, Ephe-
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menda) oder als eiwachsene Tiere (H\dracar ina , pulmonale Schnecken 
Coleoptera, Hemiptera) erne groBe Rolle spielen Dieser Untersohied 
1st naturlich nicht durch den Salzgehalt zu begrunden sondern eigibt 
sich aus der verschiedenen „Struktur" der limnischen Biotope und des 
Meeres Die limnischen Biotope zeigen eine viel geringere Tiete und 
GroBe als das Meeiesbeoken, infolgedessen ist die Wasseroberflache 
w eniger bewegt ferner ist die Entfernung von der Oberflache zu dei 
Pflanzenschicht geringer Beide Faktoren sind fur sekundare Wasser-
tiere, die noch, auf Luftholen an der Wasseroberflache angewiesen sind, 
entscheidend, wenn es sich um mittelgroBe und kleine Tiei'e handelt, 
wie dies fur die Insekten, Spmnentiere und Schnecken des SuBwassers 
zutriftt (ini Gegensatz zu Walen und Robben) Die geringere Entfei 
nimg der Pflanzenschicht von der Oberflache ist m erster Lime fur 
phytophage Tiere und nichtschwimmende Tiere (viele Hydrophilidae 
unter den Coleoptera) von Bedeutung Die Wirksamkeit der genannten 
Faktoren eigibt sich noch aus folgenden Tatsachen 1 Bereits im SuB-
wasser ist die Zahl der luftalmenden sekundaren Wassei t ieie m gioflen 
Seen (naturl i th stiUe Buchten nicht eingerechnet) bedeutend geringei 
als m pflanzenreichen Klemgewassern 2 In die mannen Klemgewas-
ser mit reichem Pflanzenwuchs (Strandtumpel) dringen sekundaie 
Wassertiere in groBerer Zahl vor, z T bis zu hohen Salzgehalten 
(vgl S I a ) 3 Die sekundaren Wassertiere, die in ihrer Atmung 
von der Wasseroberflache unabhangig geworden smd, treten in rei-
cherem MaBe im eigenthchen Meeresbecken oder m groBeren Buchten 
auf (Chironomiden-Larven, Milben, z B Halacariden, ferner dei 
Kafer Macroplea, die Lepidopterenraupe Acentropus niveus, die Wanze 
Aphelochetrus) 

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 von 0—2 oder 3"/oo 
Salzgehalt wird zwar ganz uberwiegend \on SuBwassertieren besiedelt, 
doch 1st bei der genannten Grenze von 2—3"/oo der Artenbestand be­
reits enorm vernngert Dies tnftt fast gleichmaBig alle Tiergruppen 
und auch die SuCwasserpflanzen verhalten sich analog Die Region 
um 2—3"/oo 1st fur viele Tiergruppen bereits die Grenze, bei der sich 
der Ilmschlag von hmnischer zu mariner bzw Brackwasser-Fauna 
voUzieht Das betont K A H L 1933 fur die Ciliaten, SCHUURMANS­
STEKHOVEN, A D A M und P U N T 1935 fur die Nematoden der Zuider-
see, bei den Rotatorien erfolgt er etwas spater Der steile Abfall der 
Artenkurve ist aber auch hier vorhanden, fur die Mollusken ergibt ei 
sich aus den Darlegungen von A G JOHANSEN 1918 b SCHLESCH 
1937 und S JAECKEL 1P37, ganz auffallig ist er auch fur die Hvdra-
carinen, die im SuBwasser eme so hohe Artenzahl zeigen, im Brack-
wasser aber sofort ganz zurucktreten Da aber selbst mnerhalb dieses 
Gebietes von O bis 2—3°/oo bereits ein starker Artenabfall einsetzt 
1st es besser, als stenohaline SuBwassertiere n u r die Arten zu be-
zeichnen, die iii reinem SuBwasser (O—l'/oo) leben, die Arten, die 
den Bereich von 1 bis 2—3''/i)o ertragen, aber als oligohahne SuB­
wassertiere herauszustellen (vgl STAMMER 1935) In dem Bereich von 
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3 bis 8—10"/co treten die SüCwasserorganismen bereits ganz zurück, 
im Pelagial bleiben sie noch bis ca. 5—ö'/oo auffallend, besonders 
in ruhigen Meeresgebieten, da liier eine groCe Anzahl limnischer 
Radertiere (Polyarthra trigla, Brachionus bakeri, B. pala, B. angu-
laris, Keratella tecta, K. quadrata, Asplanchna brightwelli, A. prio-
donta, Filinia longiseta, Notholca longispina u. a.), so wie Cyclops-
Arten, Hydracarinen wie Diplodontus decipiens, Hydryphantes dispar 
u. a. z. T. stark hervortreten. Die Zahl dieser mesohalinen SüBwasser-
tiere dürfte aber die Zahl 100 kaum oder n u r wenig überschreiten 
(die Protozoen dabei unberücksichtigt); dabei gehort weitaus die Mehr-
zahl der Mikrofauna an, unter der Makrofauna waren hier, abgesehen 
von einer Reihe von Wasserkafem (Noterus, Hydroporus, Haliplus, 
Enochrus u. a.), Wasserwanzen (Sigara), die Wasserspinne Argyroneta 
aquaüca. der Schwamm Ephydalia fluviatilis, der Polyp Pelmatohydra 
oligactis, die Turbellarien Dendrocoelum lacteum und Planaria torva, 
die Oligochaeten Chaetogaster diastrophus, Siylaria lacustris, Tubifex 
tubifex, Aeolosoma hemprichi u. a., die Egel Pisciola geometra und 
Glossosiphonia complanata, die Mollusken Physa fontinalis, Limnaea 
ovata, L. palustris, L. stagnalis, Bithynia tentaculata, Viviparus la­
custris zu nennen. Relativ zahlreich sind die Fische (Percidae, Cypri-
nidae, Salrdonidae). Die Grenze bei 8—^lO^o überschreiten nur sehr 
wenige SüCwassertiere und diese reichen nur in das Gebiet von 15 bis 
le^/oo Salzgehalt. Zu diesen pleiohalinen SüBwassertieren gehort Theo-
doxus (Neritella) fluviatilis, Friedericia bulbosa, Testudinella patina 
(lokal), die Raupe von Acentropus niveus, der Wasserassel Asellus 
aquaiicus, insgesamt kaum über 20 Arten. 

Aus diesen Angaben geht hervor, daB sich die SüBwassertiere gegen 
Salzzunahme des Wassers vollkommen anders verhalten als die Meeres-
tiere bei AussüCung ihres Wohngewassers. Wahrend die Meerestiere 
im allgemeinen gleichmaCig abnehmen, so daB bei halb ausgesüBtem 
Meerwasser (iT'loo) die Artenzahl etwa auf die Half te zurückgegangen 
ist und einzelne Vorposten bis an die Grenze des SüBwassers reichen, 
nehmen die SüCwassertiere schon bei schwacher Salzzunahme rapide 
ab und nu r wenige Arten erreicben das Gebiet des halbausgesüCten 
Meerwassers. Die Folge dieses abnormen Verhaltens der SüCwasser­
organismen ist die bekannte Artenarmut des Brackwassers. Ihr 
Maximum liegt dementsprechend nicht im Mittelsalzwasser (17"/oo S), 
sondern im Bereich von 3—8°/oo (genauer 5—8''/oo) Salzgehalt, also 
nahe am SüCwassergebiet (vgl. Fig. 1). 

Physiologisch ist uns diese Besonderheit der SüCwasserorganismen 
noch wenig verstandlich. Vom physiologischen Standpunkt ist ja das 
SüCwasser ein extremer Lebensraum, in dem das Tier ein hyperto-
nisches Innenmedium aufrecht erhalten muC, sich die nötigen Salze 
unter erschwerten Umstanden beschaffen muC usw. Jede Salzgehalts-
zunahme müBte also eine biologische Erleichterung bedeuten. Diese 
Frage ist nicht gelost, wenn wir nachweisen können, daB etwa bei 
Potamobius die Harnabgabe bei zunehmendem Salzgehalt vermindert 
w^ird, oder daC bei SüBwasserflschen das Kiemenepithel bei Uberfüh-
rung in salzhaltiges Wasser schrumpft. Die Kernfrage lautet: Wie 
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kommt es, . daB die Organismen in ihrer Funktion zwei optimale Ex i -
stenzregionen zeigen (SüCwasser und Meerwasser) und das Brack-
wasser trotz seines intermediaren Verhaltens die Erscheinungen eines 
Pejus-Gebietes aufweist. Wie kommt es ferner, daB gerade die SüB-
wasserorganismen auf Salzgehaltszunahme so viel starker durch Arten-
abnahme reagieren als die Meerwasserorganismen auf Salzgehalts-
abnahme. DaB 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. B r a c k w a s s e r t i e r e ( H y p h a l m y r o z o e n ) . 

Das Gebiet des Brackwassers wird von euryhalinen Meeres- und 
SüDwassertieren besiedelt, aber auBerdem 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 Grappen zusammen (also Brackwassertiere + eury-
haline Meerestiere + euryhaline SüBwassertiere) als Brackwasser-
bewohner (Hyphalmyroeken). Erst die Existenz dieser echten Brack­
wassertiere berechtigt uns, das Brackwasser als eigenen Lebensraum 
neben Meer und SüBwasser zu stellen, 

Eine exakte Definition der Brackwassertiere zu geben ist nicht ein-
fach. Bein theoretisch muB diese natiirlich lauten: Brackwasserorgnif-
men sind Lebewesen, die in mittlerem Salzgehalt leben und in ihrem 
Vorkommen eine Grenze sowohl gegen das SüBwasser als auch gegen 
das Meerwasser aufweisen, oder die im Gebiet mit mittlerem Salz­
gehalt ihre Hauptentwicklung zeigen und nu r vereinzelte Populationen 
ins Meer bzw. SüBwasser entsenden. In der Praxis stöBt aber die B P -
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 
SüBwasser eine Reihe der berühmten Relikte der Ostsee, z. B. die 
Meduse Halitholus cirratus, die Krebse Mysis mixta, Pontoporeia fe-
morata, die Würmer Halicryptus spimUosus und Harmothoe sarsi, die 
Muschel Astarte horelias, der Ostrakode Cyprideis sorhyana (vgl. S. X b 43 
eine Berücksichtigung des Gesamtgebietes zeigt aber, daB alle diese 
Arten in der Arktis und z. T. auch in der Antarktis voUmarine Ge­
blete 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, mussen wir diese 
Arten als euryhaline Meerestiere xmd nicht als Brackwassertiere be-
werten. Umgekehrt können wir Mesidotea entomon, Cyprideis lHoralis, 

, Palaemonetes varians noch als Brackwassertiere bezeichnen, obwohl sie 
regional bis ins SüBwasser reichen, da ihr limnisches Vorkommen ganz 
\ereinzelt 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 fur sich 
wurde 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 ökologischen 
Raumes eine enorme Individuendichte erreichen, so z. B. eine Reihe 
typischer SüBwassertiere {Collotheca mutabilis, Asplanchna hrigtwelli, 
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, Gar-
dium edule, Macoma calcarea. Bei den genannten SiiBwasserformen 
dürfte eine spezifische stimulierende Wirkung des Brackwassers, wie 
fie auch für manche Pflanzen festgestellt wurde, als Erklarung in 
Frage kommen, bei den erWahnten marinen Arten scheint die vermin-
derte Konkurrenz durch Ausschaltung biologisch ahnlicher Arten mit-
zuwirken. Die rein quantitative Massenentwicklung kann also nicht 
entseheidend für die Beurteilung als Hauptentwicklungsgebiet sein, es 
muB auch die Zahl und Dichte der Fundvorkommnisse berücksichtigt 
werden. Bei einer solchen Betrachtung ergibt sich sofort, daB die 
obengenannten Radertiere dem SüBwasser angehören, da die ganz über-
wiegende Zahl der Fundpunkte im SüBwasser liegen, denen sich die 
Brackwasservorkommnisse nur als vereinzelte Randgebiete anschlieBen. 
Aus gleichen Gründen können Jaera alhifrons, Gammarus locusta u. a. 
dem Meere zugewiesen werden. 

Die gröBten Schwierigkeiten treten aber bei der Beurteilung der Be­
wohner brackiger Strandtümpel auf. Strandtümpel umrahmen ja in 
groBer Zahl das Meeresgebiet. Sie zeigen in ihrem durchschnittlichen 
Salzgehalt meist Brackwassercharakter, da sie vom Meer aus durch 
Graben, salziges Grundwasser oder gelegentliche Überflutung Salz-
wasser, durch Regenfalle (die ja bei Kleingewassern groBe Bedeu-
tung besitzen können), Bache oder Grundwassereinstrom aber SüB­
wasser erhalten. Diese brackigen Strandtümpel enthalten eine grö-
Bere Anzahl charakteristischer Arten, besonders unter den Copepoden 
und Rotatorien. die man ohne weiteres geneigt ware, als Braekwasser­
tiere anzusprechen, da sie eine Vorkommengrenze gegen das SüBwasser 
und gegen das Meer hin aufweisen. Ein Teil der Arten sind auch 
Braekwassertiere; untersucht man aber einmal Salztümpel, die nicht 
geringeren sondern den gleichen oder höheren Salzgehalt aufweisen, 
wie das Meer, so trifft man eine Anzahl dieser Tiere in hohem Salz­
gehalt wieder. Diese Arten können natürlich nicht als Brackwasser-
arten bezeichnet werden, da sie in Gebieten mit hohem Salzgehalt 
leben. DaB sie nicht in das Meeresbecken vordringen, beruht auf ihrer 
ökologischen Bindung an salzhaltige Kleingewasser oder besser an 
salzhaltige, flache und wenig bewegte Gewasser, sie entsprechen also 
den Tümpelbewohnern des SüBwassers. 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 gehören, soweit sie in 

*) Der von H. W. SCHAPER 1936 gepragte' Ausdruck Halotelmatobionten ist enger. 
Er bezeiohnet nur die Bewohner der Meeresstrandtümpel, wahrend zu den litoralen 
Halolenitohionten noch die typisehen Bewohner des Küstengrundwas^^ers, der Vaucheria-
Rasen usw. gehören. 
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hohen Salzgehalt vordringen, zu den euryhalinen Meerestieren. Zwar 
iiegt die gröCte Funddichte im Brackwassergebiet, dooii beruht dies im 
wesentlichen darauf, daB bisher vorwiegend brackige Strandgewasser 
untersucht worden sind; sobald die salzreichen Strandgewasser (die 
in unserem Gebiet allerdings selten sind) intensiver untersucht werden, 
wird die Funddichte in hochsalzigen Gebieten steigen. Schon jetzt 
mussen wir eine Reihe von Arten, die bisher als echte Brackwasser-
species galten, in die Reihe der euryhalinen Meerestiere des Küsten-
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''/oo Salzgehalt), 
Mesochra rapiens, die Ostrakoden Heterocypris salinus und Cypridopsis 
aculeata, die Rotatorien Brachionus plicatilis, Encenlrum rousseleti, 
Colurella dicentra, Synchaeta tavina, das acöle Turbellar Avagina auri-
ium. Alle diese Arten gehören der Mikrofauna an, unter der Makro-
fauna gehort die bekannte Artemia salina hierher, die aber im Gebiet 
nicht an der Meeresküste vorkommt. Ihre Zahl wird sich noch vermeh-
ren, so kann z. B. das Rotator Pedalia fennica, das ich noch 1933 zu 
den echten Brackwassertieren gezahlt habe, nicht mehr als solches an-
erkannt werden, da es in gröCeren Mengen in Salztümpeln von 70%o 
Salzgehalt nachgewiesen wurde (bei StaBfurt); da diese Art lokal auch 
im SüBwasser auftritt, muB sie sogar unter die holeuryhalinen Tiere 
gestellt werden. 

Nach dem gegenwartigen Stand mussen 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: Sahusso-
•wia punctata, Promonoius schullzei, Pentacoelum fucoideum, Vejdovs-
kya pellucida, Baicaliella brevitubus, Proxenetes fllum, Promesostoma 
baltica, P. cochlearis, P. lugubre, Acrorhynchus robustus, Koinocystis 
Ivaerwinnensis (nach MEIXNER 1938), wahrscheinlich auch Procerodes 
vlvae, Placorhynchus octaculeatus, Jensenia nigrifrons; im Ostseegebiet 
verhalt sich auch Paramonotus hamatus wie ein echtes Brackwassertier, 
es ware zu überprüfen, ob die Originalfundorte an der norwegischen 
Kuste eventuell auch brackiges Wasser enthalten. Auch die typischen 
Bewohner des Küstengrundwassers (vgl. S. I a 116) durf ten wenigstens 
z. T. hierher gehören, ebenso die bisher nur in der Zuidersee gefun-
dene Polyclade Slylochus flevensis. — Nemertini: Prostoma obscurum, 
Sacconemertes arenosum. — Polychaeta: Alcmaria romijni (z= Micro-
samytha ryckiana), Streblospio shrubsoli; Polydora redekei, Manajun-
kia aestüarina, Stygocapitella subterranea (im Grundwasser). — Ar-
chiannelida: Diurodrilus subterraneus (im Grundwasser). — Oligo-
chaeta: Über die Verbreitung der marinen Oligochaeten wissen wir zu 
wenig, um etwaige Brackwasserspezies sicher erkennen zu können. Es 
ist möglich, daD mehrere der bisher nur aus der Kieler Bucht be-
kannten Arten (vgl. K N Ö L L N E R 1935 a) Brackwassertiere sind. — Rota­
toria: Proales similis, Synchaeta monopus, S. fennica, S. gyrina, S. 
hicornis, ? S. littoralis, Keratella eichwaldi, wohl auch Testudinella 
clypeata, Lindia tecusa und manche Cephalodella- und Encenlrum-
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Arlea (vgl. S. VIII e 53 u. 54). — Gastrotricha: Wahrscheinlich sind 
spezifische Grundwassertiere wie Paradasys subterraneus, Turbanella 
subterranea und die meisten Xenotrichula-Arlen Brackwassertiere. — 
Nematoden: Wahrscheinlich sind zahireiche Arten Brackwassertiere. 
z B. Sabatiera vulgaris, Paracantlionchus caecus, Adoncholaimus tha-
lassophygas, Axonolaimus spinosus, Anoplostoma viviparum, Viscosia 
j-iscosia, Theristus normandicus, Th. setosus, Th. tennispiculum, 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 zahireich. Eurytemora affinis, Eu. hirundo, 
Limnocalanus grimaldii, Nitocra spinipes, ? Mesochra rapiens, M. 
aesturaii, Laophonle mohamed, Cletocamptus confluens. Amphiascus 
chindeslinus, Itunella muelleri, Pseudectinosoma minor, Parepacto-
phanes minuta, Horsiella brevicornis, H. trisetosa, ferner wohl ein Teil 
der Bewohner des Küstengrundwassers (vgl. S. 116). Deutliche An-
naherung an das Verhalten echter Brackwassertiere zeigen Acartia 
bifllosa, A. tonsa, Ectinosoma curticorne, Laophonle nana, Lepta-
stacus spinicaudains var. Kliei (vgl. die neueren Arbeiten von KLIK, 
KUNZ und SCHAEER). — Ostracoda: Cyprideis litoralis, Cytheromorpha 
fuscata, Leplocythere castanea, Cytherura gibba, Loxoconcha gauthieri, 
? Paracyprideis fennica, Candona angulata, ? Cypridopsis aculeata. — 
Amphipoda: Gammarus duebeni, G. chevreuxi (G. zaddachi ist offenbar 
nur Brackwasserrasse von G. locusla), Corophium lacustre, C. insi-
diosum, ? Melita palmata, Leptocheirus pilosus, ? Bathyporeia pilosa. 
— Isopoda: Idolea viridis, Mesidotea entomon, Cyatliura carinatn, 
Sphaeroma rugicaudum, Sph. hookeri. — Tanaidacea- Heterotanais 
oerstedi. •— Decapoda: Palaemonetes varians, ? Leander longirostris, 
Pilumnopeus (Heteropanope) tridentatus. — Mollusca: Gastropoda Hy-
drobia ventrosa, H. jenkinsi, Alderia modesla. — 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 über die Salzgehaltsgrenzen der mei­
sten Arten noch wenig, unter den Mückenlarven gehören nach K R U -
SEMANN 1933 und IHIENEMANN 1937 hierher: Chironomus salinarius, 
Ch. vulpes, Ch. pseudovulpes, Ch. triseta, Ch. nigronitens, Glyploten-
dipes barbipes. 

Diese Übersicht zeigt folgendes: Spezielle Ordnungen und Klassen 
fehlen dem Brackwasser voUkommen, alle Vertreter sind mit marinen 
oder limnischen Arten nahe verwandt. Es ist bisher nur eine einzige, 
ziemlich artenarme Familie bekannt geworden, deren samtliche Vertre­
ter im Braokwasser leben, es ist die Cnidarienfamilie der Moerisidae 
(vgl. VALK.ANOV 1938), sie kommt aber in unserem Gebiet nicht vor. 
Spezifische Brackwassergattungen gibt es mehrfach (Prolohydra, Alc-
niaria, Cordylophora), in den meisten Fallen 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, daB die Brackwasserform vielleicht nur als 
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Rasse einer euryhalinen marinen Art betrachtet werden muC (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 ausschlieClich von echten Brackwasserorganismen besiedelt 
wird, stets treten neben ihnen euryhaline Meerestiere und meist audi 
euryhaline SüBwassertiere auf. 

Wie verteilen sich nun die echten Brackwassertiere auf das Gebiet 
zwischen Meer- und SiiBwasser? Keineswegs gleichmaBig, sondern mit 
deutlicher Haufung in einem Bezirk und dieser Bezirk liegt wiederum 
nicht in der Mitte zwischen Meer- und SüCwasser (bei ca IT'Uo), son­
dern ist ebenso wie das Artenminimum nach der SüCwasserseite hin 
verschoben. Bei iV/oo treten nur die auBersten Vorposten der Brack­
wasserorganismen auf, unter lö^/oo werden sie hauflger, das Maximum 
aber liegt im Gebiet von 3—8°/oo Salzgehalt. Diese gleiche Lage von 
Artenmaximum der Brackwassertiere und Artenminimum der übrigen 
Tiere zeigt eine wichtige, aber leider noch unbekannte physiologischo 
Wirkung dieses Brackwassergebietes an. 

Bei dieser Verschiebung des Brackwassermaximums an das Gebiet 
des SüCwassers sollte man erwarten, daB die Mehrzahl der Brack­
wasserorganismen sich aus SüBwasserorganismen 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 Verhaltnis von %—% thalasso­
gene : K—% limnogene. Limnogen sind z. B. die meisten Radertiere, 
die Chironomidenlarven, die Ostrakoden Cypridopsis aculeata, Candona 
angulata, thalassogen dagegen alle Decapoden, fast alle Copepoden, 
Bryozoen, Cnidarier, Polychaeten usw. 

Noch eine weitere Überraschung bieten die Brackwasserorganismen. 
Hire Wohnareale sind in der Mehrzahl der Falie raumlich isoliert 
(FluBmündungen, Strandseen), nur das Ostseebecken bietet ein grö-
Beres geschlossenes Wohngebiet. Diese raumliche Zerteilung könnte auf 
starke regionale Verschiedenheit der Brackwasserfauna schliefien 
lassen. Auch hier ist das Gegenteil der Fall. Die Brackwasserfaunen 
sind im ganzen Gebiet auffallend einheitlich, und überall tauchen die­
selben Arten auf, sowohl an der englischen wie an den deutschen 
Kusten, ja sogar die Mittelmeer-Brackwassergebiete zeigen mit den 
nördlichen eine überraschende Übereinstimmung (ygl. STAMMER 1932), 
so daC sich der Satz auf stellen laBt: Die Brackwasserfaunen getrennter 
Geblete sind einander ahnlicher als die der jeweils benachbarten ma­
rinen Geblete. . Natürlich ist vöUige Identitat nicht verbanden, die 
englischen bzw. westlichen Geblete zeigen durch Sphaeroma hookeri, 
Gammarus chevreuxi eine Sondemote, die Zuidersee enthalt einige bis-
her nur hier beobachtete Arten (Stylochus flevensis, Corambe batava, 
Eucheilota flevensis, z. T. wohl elngeschleppte Arten), die Ostsee be-
herbergt im Gebiet allein die bekannten Reliktformen (Pontoporeia 
af finis, Mesidothea entomon usw.); aber diese Unterschiede sind weit 
geringer als die Ubereinstimmungen. Dieses Verhalten laCt auf ein in-
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tensivps Verbieitungsvermogen der meisten Arten scliheöen doch ken­
nen wir die dabei wirksamen Fahigkeiten der Brackwasserorganismen 
im emzelnen noch nicht naher Eine Untersuchung dieser F iage ware 
lohnend, da keineswegs alle Brackwasserarten transportable Dauer-
stadien oder freibewegliche Larven bilden, sonde rn mehrfach in ihrem 
ganzen Entwicklungszyklus ortskonstant bzw biotopkonstant erschemen 
(Amphipoden, Isopoden) 

Starker abweichend sind die Bratkwassergebiete des Kaspischen und Schwarzen 
Meeres, dxe eine holie Zahl von Lndemismen aufweisen unter den Krebsen z B die 
Cladoceren Cercopagis, Apagts, Evailne hiieus, die Mehrzahl der Arten aus der Cu 
raaceenfamilie Pseudoeumidae die Amphipodengattungen Amathülina und Ntphai 
gotdes /ahireiche Mvsideen ferner Muscheln (Adacna Monodacna, Didacna) zahl 
reiche Fische {Caspialosa Clupeanella Gobudtn icipenser ATUÏI Lucioperca ma 
rtna) Die Besonderheit berulit darauf dafi es sith hier um Relikte des umfang 
reichen tertiaren sarmatischen Braekwassermeeres liandelt (\gl EKMAN 1935) Bei 
der Isolierung des Kaspi'see» gegenuber dera Meere ist ubngens nicht leicht zu ent 
schelden inwieweit die Tiere Brackwasser oder eurjhaline Meerestiere sind Da­
neben kommen selbst im Kaspisee metirere der im Norden Luropas verbreiteten Brack-
wassertiere vor (Limnocalanus grimaldii, Mesidotea entumon, Pontoporeta affini$) 
übngens giU die Erscheinung der Artenarmut und der groBeren BeteiUgung manner 
Tiere an der Herausbildung von Brackwasserarten auch fur diese Geblete 

Auch unter den Brackwasserorganismen gibt es eurjhaline und 
mehr stenohalme Arten Phvsiologisch schemen allerdmgs alle Brack­
wasserorganismen euryhalm zu sein, denn ihre Lebensraume sind nicht 
nu r Orte mittleren Salzgehaltes, sondern fast stets auch Orte schw an­
kenden Salzgehaltes im extremsten Falie (FluCmundungen im Gezeiten-
gebiet) kann an ihnen das Wasser zwischen SuBwasser und fast voU-
salzigem Wasser wechseln Gerade im Ostseeraum gibt es allerdmgs 
grofie Strecken brackigen Wassers, fur die dies nicht zutriftt, da in 
ihnen das Biackwasser auffallend konstanten Salzgehalt aufweist 
AVir kennen aber bisher keme Tierart, die mit Sicherheit nur m diesem 
wirklich stenohalinen Brackwasseigebiet vorkommt, alle Bewohner 
dieses Gebietes besiedeln vielmehr auch Regionen mit stark schwan-
kendem Salzgehalt Aber wenn wir von dieser physiologisclien E u r \ -
halmitat abstrahieren, konnen wir rein dem Vorkommen nach Arten 
unterscheiden, die einen weiten Brackwasserspielraum besiedeln (z B 
Protohydra leuckarh, Alderia modesta, Membrampora crustulenta, 
Acartia bifllosaj und solche, die auf em engeres Gebiet beschrankt sind 
(z B Corophium lacustre, Alcmaria romtjm) Derartige Emteilungen 
der Brackwasseroiganismen v\erden noch dadurch erschwert, daö 
manche von ihnen die mehi ausgesuBten Regionen besiedeln oder sogar 
bis ins SuBwassei verdringen die starker salzigen Gehiete aber meiden 
(z B Cordylophora caspia, Corophium lacustre, \ tctorella pattda, 
Pontoporeia afflnis, Limnocalanus grimaldt), viahrend andere die s tar­
ker salzhaltigen Gebiete bevorzugen {Cyathura carinata, Corophium m-
sidiosum, Bathyporeia ptlosa u a ) 

Physiologisch ist uber echte Brackwasserorganismen noch sehi 
wenig gearbeitet worden Ausfuhrhche Daten liegen uber Procerodes 
litoralts m seinem Verhalten gegenuber AussuBung vor (vgl S IV b 118) 
Danach setzen bei dieser Art nach ursprunglichem Einstrom von W a s ­
ser in den Korper osmoregulatorische Vorgange ein FRIEDRICH 1937 
zeigte, dafi bei dem Opisthobranchier Alderta modesta die Atmungs-
groCe bei Verdunnung des Seewassers im Beieich von 17—8"/oo lang-
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sam ansteigt, bei weiterer Verdiinnung aber rapide abfallt. Das Ge­
wicht der Tiere nimmt bis zu einem Salzgehalt ö /̂oo gleichmaBig ab, 
(durch Abgabe von Salzen oder Abscheidimg von Sohleim) unterhalb 
dieses Wertes erfolgt rasche Gevfichtszunahme durch osmotischen Was-
sereinstrom und anscheinend irreparable Schadigungen des Tieres. 
Die Pulsationen der Rückenanhange (Cerata) ( = Atmungsbewegungen ? 
vgl. auch E. SCHULZ 1936) nehmen in ihrer Frequenz bei stufenweiser 
Verdiinnung des Wassers erst langsam, ab 10°/oo schneller ab. An der 
groBen Brackvpasserassel Mesidotea entomon hat BoGUCKI 1932 die os­
motischen Verhaltnisse der Hamolymphe untersucht. Die Tiere waren 
im Bereich von reinem Meerwasser bis zu fast reinem SüBwasser (ca. 
IjT^/oo S) lebensfahig. Im normalen ( A = 1,07°) Brackwasser ist der 
osmotische Druck der Hamolymphe iiber doppelt so groB als der des 
auBeren Medium ( A 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 Hamo­
lymphe ab, jedoch weniger schnell als der des auBeren Mediums. Im 
SüBwasser 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 erhalt. Weit-
gehende Konstanz des Innendrucks fand auch C L A U S 1937 bei der 
Brackwasserwanze Sigara lugubris, und zwar im Bereich der Salz-
gehaltsschwankungen des naturlichen Lebensraumes (ca. 5—18"/oo), 
oberhalb und unterhalb dieses Bereichs folgt die Innenkonzentration 
dem AuBenmedium. Der 02-Verbrauch hat ein Minimum bei e'/oo Salz­
gehalt, er steigt von hier im Bereich von 0—25"/oo nach beiden Seiten. 

Regionale Einteilung des Brackwassergebietes Eine übersicht-
liche Einteilung des zwischen Meer und SüBwasser liegenden Ge-
bietes gab zuerst REDEKE. Er wahlte den Cl-Gehalt als Grundlage und 
definierte danach folgende Stuf en: 

Gl. g./l = S »/oo 
< 0,1 SüBwasser < O.lS'/oo (etwa) 

0 ,1— 1,0 oligohalines •> 0,18—l,8°/oo 
1,0—10,0 mesohalines I Brackwasser 1.8 —18»/oo 

10,0—17,0 polyhalines J 18—30,6°/oo 
> 17,0 Meerwasser > 30,6»/oo 

DaB R E D E K E vom Gl-Gehalt ausging und nicht vom Salzgehalt, ge-
schah teils aus praktischen G runden, teils auf Grund der Tatsache,' daB 
das Verhaltnis von 01 zu den übrigen Salzen im Brackwasser infolge 
der weohselnden Zufuhr von Ca, Mg, S03 durch Flüsse abgeandert 
wird, mithin der Cl-Gehalt ,,stabiler" ist. Die genannte Störung ist 
allerdings prozentual so gering, daB doch eine Übersetzung der Cl-
Zahlen im Salzgehalt (S) auf Grund der KNUDSEXschen Formel in 
einer fur Biologen genügenden Genauigkeit möglich ist. Die Einteilung 
R E D E K E S tragt auBerlich den Charakter einer künstlichen Einteilung 
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wie die Wahl der Zahlenwerte 0,1; 1,0; 10,0 zeigt. Es muiJte natürlich 
geprüft werden, ob diese Grenzen, die immerhin auf Grund langjah-
rigen Studiums des Brackwassergebietes entworfen waren, natürlichen 
Grenzen entsprachen. Natürliche Grenzen waren dann gegeben, wenn 
in bestimmten Regionen der Artenbestand sich nicht allmahlich, son-
dern schneller oder stufenartig veranderte. Bereits KOLBE 1927, V A L I -
KANGAS 1933 und G E S S N E R 1933 wiesen auf die Existenz solcher 
natürlichen Grenzregionen hin. V A L I K A N G A S betonte, daB eine solche 
Grenze bei ca. S'/oo und eine besonders wichtige bei 8—10°/oo Salzgehalt 
liege. Wi r 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°/oo und 
eine pleiomesohaline Zone =: 8—16,5°/oo. R E D E K E bezeichnet diese 
beiden Unterregionen als a und /S. Mesohalinikum. Aui3erdem befür-
wortet V A L I K A N G A S eine Heraufsetzung der oberen Grenze des Oligo-
halinikum auf 3°/oo. In diesem Gewand entspricht die Einteilung tat-
sachlich weitgehend den biologischen Gegebenheifen. Sie lautet nunmehr: 

SüBwasser O—0,5"/oo S 
oligohalines Brackwasser 0,5—3"/oo S 
meiomesohalines „ , 3—8 (10)''/oo S 
pleiomesohalines „ 8 (10)—16,5"/oo S 
polyhalines „ 16,5—30''/oo S 

Meerwasser > 30"/oo S 

Einen Schönheitsfehler 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 Eig. 5 folgende Zonen. Von 35—16,5 (15)°/oo 
ist rein marines Gebiet mit abnehmender Artenzahl, von 16,5 (15)°/oo 
bis 8 (10)''/oo marin-brackiges Mischgebiet, von 8 (10)''/oo bis ca. 5''/oo 
typisches Brackwassergebiet, von 5—S^/oo limnisch-brackiges Misch­
gebiet, von 3''/oo ab SüJ3wassergebiet mit zunehmender Artenzahl (vgl. 
REMANE 1934). Doch ist diese Inkongruenz zwischen deni biologischen 
Gebiet des Brackwassers und der oben angeführten Nominierung ge-
ringfügig. 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, daC diese Schwellen durchaus nicht in allen 
Lebensraumen bei gleichem durchschnittlichem Salzgehalt liegen, die 
Schwelle zwischen SüBwasser- und Brackwasserfauna liegt z. B. im 
Pelagial viel höher als im Benthal, die Grenze Meeres—Brackwasser­
fauna liegt in FluBmündungen höher als im Meere, SüBwassertiere 
dringen in Kleingewassem in starker salzige Gebiete vor als im eigent-
lichen Meer usw. Ob diese Abweichungen von der hydrographischen 
Einteilung der Brackwassergebiete so stark sind, daB auf diese ver-
zichtet und eine rein biologische Klassiflzierung des Brackwassers ein-
geführt werden muB, kann erst durch künftige Untersuchungen ent-
schieden werden. 
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I Grundfragen mariner Blocoenoseforschung | ^le zoologische Meerea-
biologie ist seit langcm dazu ubergegangen nicht nur die ökologie der Einzelarten 
zu studieren, sondern audi die ökologie natürlicher Artenverbande zu erforschen, sie 
1st also von der Autokologie zur Synokologie vorgeschntten (MÖBIUS, HBNSEN, ALLEN, 
PETERSEN U a ) Entaprechend der Schwierigkeiten synokologischer Forschung im 
Meer smd die bisher erzielten Resultate noch zu durftig, um em sicheres Gesamtbild 
der Lebensgemeinschaften fur das Gebiet der Nord- und Ostsee zu geben, doch soil 
im folgenden wenigstens ein skizzenhafter Entwurf veraucht werden Welche Ergeb 
nisse die Synokologie erzielen kanh zeigt die bereits weit vorgeschrittene Pflanzen-
soziologie. Methodisch kann sich die zoologische Synokologie eng an die Pflanzen-
soziologie anlehnen, allerdings ergeben sich aus zwei Tatsachen fur die Zoölogie 
Starke Komplikationen, 1 das Tier ist nicht ortsgebunden wie die hdhere Pflanze, 
sondern freibewegiich, 2 das Tier besitzt vielfach nicht einen Standort sondern einen 
Lebensraurakreis (Ei, Larve, Erwachsene leben oft gesetzmafiig m \ollig verachiede-
nen Lebensrauraen) Pa die bisherigen Arbeiten uber Meereslebensgemeinschaften 
methodisch sehr verschiedenartig vorgehen, seien hier die Grundbegnffe im Anschlull 
an die Pflanzensoziologie kurz erlautert 

1. Assoziation und LebensgemeinschaEt (Blozoenose). — Die Beobachtung zeigt, 
dali oft mehrere Organismenarten in gleichen Lebensraumen (Biotopen) auftreten ihr 
"Vorkommen ist also korreliert Auf Grund der Korrelationen lassen sich dann in 
ihrem Vorkoramen eng korrelierte Arten zu Assoziationen (Communitys PETERSENS) 
zusaramenfassen Dpr Begriff der Assoziation im engsten Wortsinn ist also rem 
statistisch, das Endziel reiner Assoziationsforschung ist die Feststellung der Asso 
ziationen und ihrer regionalen \ erteilung Derartig reme Assoziationsforschung ist 
selten von Biologen getneben selbst PETERSEN stellt Beziehungen zwischen Bodenart 
und Assoziationen auf und beschreitet damit das Gebiet der kausalen Begrundung der 
Assoziationsbildung Diese Erforschung der kausalen bzw physiologisdien Be 
ziehungen innerhalb einer Assoziation zwischen Organismen und Lebensraum oder 
zwischen den Assoziationen ist nun das Kerngebiet der Biozoenoseforschung wie sie 
von MÖBIUS aufgestellt wurde Sie steht also nicht im Gegensatz zur Assoziations­
forschung sondern stellt nur eine Erweiterung des Betrachtungskreises dar Prak­
tisch 1st der grölite Teil der mannen Lebensgemeinschaftsforschung noch Assoziations-
feststellung eventuell mit Biotopbeschreibung, die Erforschung der in der Lebens-
gemeinschaft bestehenden biologischen Zusammenhslnge soUte aber me aus den Augen 
verloren werden -und muB stets Forschungsziel bleiben 

Die Assoziationsforschung stellt bestimmte Emheiten auf, z B die Communitys 
PETERSENS (Macoma Community, Abra Comm usw ) Diese Einheiten sind naturlich 
Abstraktionen aus dem Netz der Korrelationsverhaltnisse der einzelnen Organismen­
arten und ihre Grenzen daher nicht selten schematisiert oder sogar wiUkurlich Auf 
Grund dieser Tatsache hat LIVDROTH 1935 die Existenz aolcher Assoziationseinheiten 
überhaupt bestntten. LIVDROTH untersuchte die Weichbodengebiete des GuUmarfjords und 
fand in dem gleichen Gebiete fur das MOLANDER vorher eine Reihe von As&oziationen 
aufgestellt hatte, keinerlei scharfe Grenzen, sondern weitgehend gleitende Übergange 
zwischen den extremen Tiergemeinschaften (vgl Fig 9) LINDROTH zeigt ferner, 
dali auch aus den grundlegenden Untersuchungen von PETERSEN sich nicht die Existenz 
stharf abgegrenzter Assoziationsemheiten ableiten Ikllt Nun hat PETERSFV bereits 
betont, dafi Übergange zwischen den von ihm aufgestellten Einheiten bestehen und 
selbst wenn wir uberall nur allmahliche Übergange hatten, mufiten wir, ahnhch wie 
es die Variationslehre rait ihren Klassenvarianten tut, Einheiten schaffen, \venn wir 
nicht tiberhaupt darauf \erzichten wollen, je einen Übcrblick uber die okologische 
Verteilung der Organismen zu gewinnen In diesem Falie hatten wir natiirlich rem 
kunsthch abgegrenzte Einheiten die uns nur wie ein Raster em vergrobertes Bild der 
tatsachUchen Verhaltnisse ubermitteln Aber derartig vblUg gleitende Übergange 
finden wir nicht uberall Die Pflanzensoziologie hat klar gezeigt dafi in vielen Fallen 
sieh doch natiirliche Grenzen ergeben oder sich nur Misch-, aber nicht Übergangs-
gebiete zwischen die einzelnen Assoziationen emschalten. Es liegt keine Veranlassung 
vor zu der Annahme, dafi die biologische Besiedlung des Meeres sich anders verhalt 
(vgl die klaren Zonierungen im Eulitoral') Auch für das Meer gelten folgende 
Tatsachen 1 Die Biotopverhaltnisse andern sich nicht stets gleichartig sondern oft 
unvermittelt. Infolgedessen stoften auch die für die betreffenden Biotope charakte 
ristischen Assoziationen mit scharfer Grenzlinie zusammen Beispiel Grenze zwischen 
Fels und Sandboden im Meer 2 "Wenn zwischen zwei Biotopen sich em Misch­
gebiet^) einschaltet, enthalt dieses Mischgebiet keineswega stets eine Mischfauna der 
beiden angrenzenden Gebiete sondern bildet haufig durch eine auffallende Arten 
armut eine scharfe Grenzlinie zwischen den beiden Assoziationen Beispiel: lm 
Litoral beherbergt die aus Pflanzenresten bestehende Anwurfzone eine reiche und 

^) Der XJnterschied zwischen Mischgebiet und Übergangsgebiet ist folgender Ein 
Mischgebiet enthalt mosaikartig gemischt die Biotopverhaltnisse der angrenzenden 
,,reinen" Geblete Ein Übergangsgebiet stellt einen graduellen Übergangsteil zwischen 
zwei Gebieten dar enthalt also nicht die Charaktere beider Grenzgebiete sondern 
stellt einen Mittelwert zwischen diesen dar. 
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z. T. charakteristische Fauna, desgleichcn die benachbarten Sandgebiete, die Zonen, 
in denen Anwurfmassen rait Sand durchmischt sind, sind dagegen fast artenleer (vgl. 
DtlRKOF 1934). 3. Selbst wenn die Biotopverhaltnlsse gleichmafiig und allmahlich in-
einander übergehen, können doch dift einzelnen Assoziationen in relativ scharfer 
Grenze aufeinandertreffen oder durch ein artenarmes Gebiet getrennt sein. Die 
Griinde hierfür sind z. T. biologischer Art, z. T. noch unbekannt. Ein ausgezeicii-
netes Beispiel hierfür bietet gerade das Gebiet der Ostsee. Süfiwasser geht hier kon-
tinuierlich und allmahlich in Salzwasser über und doch sind die beiden Faunengebiete 
des Siliiwassers 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 nahert. Erst dann wird eine sichere Assoziations-
gleichung möglich, alle vorherigen Versuche tragen provisorischen Charakter. In 
einem derartigen provisorischen Stadium befindet sich die Meeresokologie. 

V e r s c h i e d e n e F a s s u n g d e s A s s o z i a t i o n s b e g r i f f e s . Bei 
diesera 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 PETERSEN und GISLEN, Die Ver-
schiedenheit ergibt sich aus dem Forschungsziel. Wer möglichst bald einen geo-
graphischen Überblick über die biologischon Besiedlungsvorschiedenheiten eines grö-
Beren Gebietes erlangen will, wird grofie Einheiten schaffen, die allerdings über die 
tatsachlich vorhandenen Komplikationen hinweggehen und insofern keine Grund-
einheiten sind, als ihr Bestand nicht homogen ist. Wer dagegen die Forderung mug-
lichster biologischer Homogenitat an eine Einheit stellt, wird möglichst kleine Ein­
heiten als Assoziation wahlen. Den ersten Weg hat PETEUSEN eingeschlagen, den 
zweiten MOLANDEK, GISLEN U. a. Beide Wege haben ihre Gefahren und ihre VorzUgc. 
Die Wahl der grofien Einheiten hat den Vorzug, dafi durch sie bald der gewünsohte 
geographische Iberblick gegeben werden kann (vgl. die Kartcn PETERSENS, Fig. 40), 
sie muB sich aber, um diese Arbeit bewaltigen zu können, mit einer Auswahl der 
Tierarten begnügen. Fast stets findet daher nur die Makrofauna Berücksichtigung, 
oder es werden sogar nur einzelnc Gruppen bevorzugt (bei PETERSEN Muscheln und 
Echinodermen). Diese Auswahl bringt zunaclist ein stark subjektives Moment in die 
Einteilung hinein, die Wahl anderer Tierarten hatte wahrscheinlich wesentlich andere 
Einheiten ergeben; sie macht es ferner unmöglich, von der rein statistischen Asso­
ziationsforschung zur biologischen Biozoenoseforschung fortzuschreiten, da fur die 
Erfassung der wechselseitigen Abhiingigkeits- und Wirkungsbeziehungen des biologi­
schen Gefüges einer Biozoenose die Berücksichtigung a l l e r Teilgebilde (Arten) 
erforderlich ist. DaB nicht nur die grofien Tiere wichtig sind, hat ja die Plankton-
forschung eindeutig gezeigt. Die Wahl kleiner Einheiten verraeidet, wenn sie ge-
wissenhaft durchgefübrt wird, diese Gefahren, diese Forschungsrichtung steht aber 
vor der Gefahr, lange Zeit hindurch nichts weiter zu bieten, als ïausende von mosaik-
artigen Einzeldarstellungen, die das Bedürfnis nach Überblick unbefriedigt lassen. 
Wenn man namlich die Forderung nacli Homogenitat des Lebensraumes und seiner 
biologischen Besiedlung wirklich exakt durchfuhren will, kommt man zu so minimalen 
Einheiten, daB die Erlangung einer Ubersicht über so grofie Gebiete, wie sie die 
Meeresraume sind, überhaupt fraglicli 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 zufalligen Einmaligkeiten wissenschaftlichen 
Wert besitzt. Diese Gefahr laBt sich vermeiden, wenn man erst solche Einzelbestande 
bearbeitet bzw. publiziert, deren Wiederholung man an anderen Stellen mit gleichem 
Biotopcharakter festgestellt hat. 

In der Praxis nahern sich beide Wege allmahlich einander, bei weiter Fassung 
des Assoziationsbegriffes geht man allmahlich dazu über, Unterkategorien aufzustellen 
und gleichzeitig den Bestand der berücksichtigten Arten zu erweitern. Schon PETER­
SEN stellte ja einzelne Unterabteilungon auf. Bei enger Fassung der Assoziation wird 
man allmahlich ahnliche bzw. verwandte Assoziationen zu übergeordneten Verbanden 
zusamraenfassen. So können beide Wege zu einem System der biologischen Asso­
ziationen führen, 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 Charakterisle-
rung der Assoziationen herangezogen werden, da derartige Verschiedenheiten der 
Auffassung zu ganzlich verschiedenen Systemen führen mussen. In allen Assozia­
tionen oder Biocoenosen ist ja nur ein Teil der Arten für diese ,,typisch", viele 
Arten sind weiter verbreitet und daher gar nicht oder nur zur Umgrenzung höherer 
Verbande geeignet. Die Auswahl dieser typischen Arten kann aber unter verschiede­
nen Gesichtspunkten erfolgen, und gerade in dieser Beziehung enthalt die gegen-
wartige Meeresökologie noch zahlreiche Unklarheiten. In der zoologischen Ökologie 
hat sich die Klassifizierung THIENEMANNS in 1. ,,Bionten'* = Arten, ,,die für diese 
Lebensstatte typisch und charakteristisch sind und höchstens in versprengten Exem­
plaren in anderen Lebensgemeinschaften auftreten", 2. ,,Phile" = Arten, ..die zwar 
regelmafiig auch in anderen Lebensgemeinschaften auftreten. aber doch an der be-

G r i m p e & W a g l e r , Tierwelt der Nord- und Ostsee I. a 3 
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Nnssn reticulata 
Nephthys homhtrgi 
Empo kinbergl 
Artacama profjoscidea 
Diastijliti rathkei 
Asterias ruf)en8 
Nucula nitida . . . 
Cultettus pellutidus 
Eupagurus hernhardus 
Ophiura texturata 
Ophiura albida 
Lysilla loveni . . . . 
Scalibrcgma infiatum 
Aporrhais pes-peïecani 
Phitine aperta 
Nepfithya incisa 
Rhodine gracilior 
Felosina arborescens 
Ephcsia gracilis . . 
Anohothrus gracilis 
Amphiura Jïliformis 
Euchone papilloaa . 
Cardium suecicum 
Syndosmya nitida 
Turritella communis 
Lumbriconereis fragilis 
Thyasira Jlexuosa 
Pecten septemradiatus 
Amphiura chiajei 
Nucula sulcata 
Prionospio cirri/era 
Spiophanes kr^yeri 
Rhodine loveni 
Glycera rouxii 
Melinna cristata 
Brissopsis lyrifer 
Funiculina quadrangularis 
Heteromastus filiformis 
Nucula tenuis . . . . 
Calocariê mac'andreae 
Notomastus latériceus 
Maldane sarsi 
Ceratocephale loveni 
Terebellides strömi 
Corbula gibba . . . 
Glycera alba . . . 

F i g . 9. D a r s t e l l u n g der quan t i tn t iven u n d qua l i t a t iven F a u n e n v e r s c h i e b u n g auf e inem 
ProB d u r c h Fi i r le F j o r d u n d Sal tka l le F j o r d . Oben is t u n t e r der T i e f i n k u r v e des 
1'roh 3 in grolSen K r e i s e n das quan t i t a t ive Auf t r e t en folgender 6 T i e rg ruppen . da r -
geste l l t : 1 Nemer t in i , 2 Po lyc ha e t a , 3 Crus tacea , 4 Mol lusca , 5 Ech inode rma ta , 6 V e r -
sohiedenes . Z e i c h e n e r k l a r u n g am grolSen K r e i s l inks oben. D e r u n t e r e Haup t t e i l de r 
Tabe l l e enthiilt die quan t i t a t i ve V e r t e i l u n g von 46 besonders hochf requen ten u n d 
kons t an t en A r t e n im P r o ü l . Die K r e i s e zeigen h i e r die Z a h l de r Ind iv iduen au£ O 2 qm 
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Bodenflache an (Erl&uterung der Kreissignaturen mit 1—100 Individuen pro O 2 qm 
oben links) durchgehende horizontale Linien bedeuten daB die Art in Dredgezügen 
relativ haufig (meiet uber 10 Tiere pro Zug) die unterbrocheneu Linien zeigen an, 
dali die Art in Dredgezügen vorhanden war aber nur m wenigen Individuen Fur 
Prionospio ctrrtfera ist nur Vorhandensein bzw Nichtvorhandensein angegeben well 
>. fur sie das Siebverfahren unzuverlassig ist — \ a c h LINDROTH 1935 
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treffenden Lebensstatte so gunstige Bedingungen finden, daB sie sich hier in Massen 
entwickeln können", 3. ,,Xene" =: Arten, „versprengte Glieder andorer Lebensgemeln-
schaften, meist in geringerer Individuenzahl", eingebiirgert. Schon in dieser Ein-
teilung sind zwei Prinzipien cnthalten: a) die Enge der Bindung einer Art an ein 
Biotop (fur die Bionten allein maGgebend), b) die Massenentwicklung der Individuen 
im Lebensraum. Diese Verfleehtung verschiedener Prinzipien bet der Begriffsbildung 
tritt noch scharfer bei PETEKSEN 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 r= 
„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 starker bei der Wahl der Charakterarten in den Vordergrund, daneben 
spielt die regelmafiige oder unregelmafiige Verteilung ira Biotop eine Rolle. Da solche 
Komplexdefinitionen leicht zu MiJiverstandnissen fiihren, seien hier die verschiedenen 
Beziehungen zwischen Art und Assoziation bzw. Art und Biotop im AnschluB an die 
Pflanzensoziologie kurz erlautert. 

B i n d u n g d e r E i n z c l a r t e n a n d i e A s s o z i a t i o n ( C h a r a k t e r ­
a r t e n , D i f f e r e n t i a l a r t e n u s w.). Ausgangspunkt jeder Assoziatioiis-
forschung ist die Artenliste, also die Bestandsaufnahme der Arten eines irgendwie 
als einheitlich (als Biotop) erkannten Lebensraumes. Da keineswegs ohnc weiteres 
die auffalligsten oder quantitativ hervortretenden Arten fur die Assoziationscharakto-
risierung geniigen, muB möglichste VoUstandigkeit der Artenliste erstrebt werden. 
Die nachste Aufgabe ist die Foststellung dcr Zugehörigkeit bzw. Beziehung der 
Einzelarten der Artenliste zur Assoziation oder zum Biotop. 

Z u g e h ö r i g k e i t . Die fundmafiige Feststellung einer Tierart in einem 
Biotop ergibt noch keineswegs die Berechtigung, die betreffende Art dem Biotop zu-
zuweisen. In der Anwurfzone des Meeres finden wlr haufig zu Tausenden bestimmte 
Insektenarten (etwa Gastroidea polygoni) lebend, sie sind aber von einem anderen 
Lebensraum aufs Meer verschlagen, dann ans Ufer gespiilt, wo sie sich eine Zeit 
lang lebend halten können. Ahnliehe Verhaltnisse treffen wir, allerdings nicht immer 
in so durchsichtiger Form, in fast allen Lebensraumen. Es muB also festgestellt 
werden, inwieweit eine Art in der Lage ist. in einem Biotop iliren Bestand zu halten. 
Die Pflanzensoziologie wahlt zur Feststellung der Lebensfahigkeit im Biotop 4 Vitali-
tatsgrade, und zwar 1. gutentwickeltc, regelmafiig ihren voUstandigen Lebenskreislauf 
abwLckelnde Pflanzen; 2. kraftig entwickelte, sich vermchrende Pflanzen, die aber 
ihren Lebcnszyklus in der Regel nicht voUstandig abwickeln (viele Moose); 3. küm-
merlich vegetierende, sich vermehrende Pflanzen, die ihren Lebenskreislauf nicht 
voUstandig abwickeln; 4. zufallig gekeimte, sich nicht vermehrende Pflanzen. Hierher 
viele ephemere Adventivpflanzen. Diese Terminologie kann die zoologische Syn-
ökologie nicht übernehmen, da die Dinge hier infolge der Beweglichkeit der Tiere 
und der Biotopcyclen viel komplizierter liegen. Es empRehlt sich, folgende Gliede-
rung durchzuführen: 

1. Biotopeigene. Die Art halt im Biotop durch eigene Verraehrung ihren Bestand. 
Es ist dabei nicht erforderlich, daB die Art ihren gesamten Lebensgang vom Ei bis 
zum erwachsenen Tier im Lebensraum voUendet, da ja viele Organismen mit frej-
schwimmenden Larven einen besonderen Larval-Biotop und eincn Imaginal-Biotop 
haben oder sonstwie gesetzmafiige Wanderungen ausführen. Es ist nur notwendig, 
daB die Art die für den Lebensraum charakteristische Lebensphase im Lebensraum 
normal durchzufiihren imstande ist, die Larve muB also, wenn sie für einen bestimm-
ten Lebensraum als biotopeigen gewertet werden soil, in diesem ihre Larvalentwick-
lung weiterfiihren, das erwachsene Tier muB in dem ihm eigenen Biotop geschlechts-
reif werden. Dieser Vorgang darf aber nicht ein einmaliger, zufalUger sein. die 
Art muB regelmafiig das betreffende Stadium im Biotop durchlaufen. Biotopeigene 
Tiere werden also Jahr für Jahr im Biotop auftreten, doch ist diese Konstanz der 
Generationenfolge nicht unbedingte Voraussetzung für die Zuerkennung der Biotop-
eigenheit. Bei Arten mit pelagischen Larven kann es vorkommen, daB durch irgend-
welche abnorme Strömungen die Larven von der Ansiedlung an einem bestimmten 
Bodenlebensraum ferngehalten werden. Die erwachsenen Tiere werden dann an dieser 
Stelle in diesera Jahr ausfallen, obwohl sie physiologisch sehr wohl in der Lage 
waren, 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 eigont-
lichen Wohnsitz, in dem sie biotopeigen sind, in ökologisch ahnlichen Lebensraumen, 
die vom Untersuchungsbiotop sogar raumlich weit entfernt sein können. Diese Ahn-
lichkeit der Lebensbedingungen gestattet ihnen ein Eindringen in den Lebensraum, 
im Gegeneatz zu den biotopeigenen 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 sic als erwachsene Tiere nicht 
mehr die volle Geschlechtsreife erlangen. Derartige Falie scheinen in der westlichen 
Ostsee eine grofie Rolle zu spielen. Viele Arten werden schon als Larven in diese 
Geblete verfrachtet, sie siedeln sich in den ihnen zusagenden Biotopen an, erreichen 
jedoch nicht mehr die volle Geschlechtsreife {Ophiura albida, Asterias ruhens, z. T. 
wohl auch viele Opisthobranchier). Da sich der Larventransport meist jahrlich 
wiederholt, können derartige Arten regelmaBig und in groller Zahl ira Lebensraum 
auftreten. Schwieriger sind die Falie zu beurteilen, in deuen die Geschlechtsreife 
noch erreicht wird, das Mali der Eiproduktion aber nicht zum Halte« des Bestandes 
ausreicht. Arten, die in unregelmafiigen Abstanden ein Gebiet besiedeln, hier ihre 
Eier ablegen, aber nach kurzer Anwesenheit wieder verschwinden, stehen im Verdacht, 
hierher zu gehören. Ein sicheres Kriterium gibt dieses Verhalten 3edoch nicht, da 
auch geringe Schwankungen der Milieuverhaltnisse (etwa Salzgehalt in der westlichen 
Ostsee) das unregelmaÜige Auftreten einer Art bedingen können. 

3. Nachbarn. Infolge der aktiven Bewegungsfahigkeit vieler Tiere werden haufig 
Tiere in Nachbargebiete eindringen, die ihnen an sich infolge ihrer völlig anderen 
Bedingungen nur zeitweises Existleren gestatten. Bei der Artenbestandsaufnahme 
werden sie jedoch in diesem Gebiet erscheinen, bisweilen sogar regelmafiig und in 
grofier Anzahl. Derartige Überwanderer aus Nachbargebieten können zwar als Nah-
rungsUeferanten biologisch für einen Lebensraum wichtig werden, auch zerstörend 
in ihn eingreifen, haben aber bei Assoziationsuntersuchungen auszuscheiden. Ihnen 
nahe stehen die Durchzügler, die bei Wanderungen ein bestimmtes Gebiet zeitweise 
besiedeln. 

4. Irrgüste. Irrgaste werden aus raumlich entfernten und biologisch anders-
artigen Gebieten in einen Lebensraum verschlagen. Der Transport erfolgt dabei 
gröfitenteils passiv. Auch derartige Irrgaste treten nicht immer vereinzelt und un-
regelmaliig auf, sondern lassen gelegentlich gewisse Gesetzmaliigkeiten erkennen. 
(Selbst die in der Anwurfzone angespülten Insekten lassen Bevorzugung bestimmter 
Arten erkennen.) 

Ebenso wie die Nachbarn mussen die Irrgaste aus der Artenliste eines Biotops 
eliminiert werden, bevor die soziologische Bearbeitung des Artenbestandes beginnen 
kann. 

F e s t s t e l l u n g d e r B i n d u n g a n d i e A s s o z i a t i o n . Der Grad der 
Bindung der Einzelarten an bestimmte Assoziationen oder Biotope ist bekanntlich sehr 
verschieden. Seit langem besteht daher die Unterscheidung euryöker (eurytoper) 
und stenöker Arten, Ausdrücke, 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. C h a r a k t e r a r t e n . 
Treu (Treuegrad 5), Ausschlieülich oder nahezu ausschliefilich 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 ± 
sparlich und seltener vorhanden. 

Hold (Treuegrad 3). In mehreren Gesellschaften ± reichlich vertreten, aber 
unter Bevorzugung einer bestimraten Gesellschaft. 

B . B e g 1 e i t e r. 
Vag. (2): Arten ohne ausgesprochenen GesellschaftsanschluB (im Meere etwa 

Gammarus locusta und Jaera alhifrons). 

C. Z u f a l l i g e . 
Fremd (1). Seltene und mehr zufallige Einsprengsel aus anderen Pflanzengcsell-

schaften oder Relikte früher dagcwesener Gesellschaften. 
Die Termini können von der zoologischen Biozönotik auch inhaltlich ohne weite-

res übernommen werden. Nur die Gruppe Fremd (1) wird besser definiert: Arten, 
die ihr Entwicklungsmaximum in einem anderen Lebensraum bzw. einer anderen 
Biocönose haben, aber ira Untersuchungsgebiet noch biotopeigen oder biotopverwandt 
sind (also unter Ausschlufi der Irrgaste und Nachbarn). Nicht einbegriffen sind die 
Falie, in denen eine Tierart zwei Maxima, jedes in einer anderen Assoziation, zeigt 
(z. B. Macrodasya buddenhrocki, ahnlich Protohydra leuckarti); doch sind diese so 
selten, daB sie vernachlassigt werden können. Die Feststellung des Haufigkeits-
maximums einer Tierart ist allerdings nicht immer einfach, jedenfalls bedeutend 
schwieriger als in der Pflanzensoziologie. Rein statistisch ist es natürlich die Region 
dichtester Besiedlung. Die Dichte darf nur an den biotopeigenen Stadiën gemessen 
werden. Andernfalls würde man z. B. für Mytilus edulis eine maximale Dichte im 
Bestand feinzerteilter Rotalgen (Ceramium) oder in Hydroidpolypen erhalten, die bald 
nach der Festsetzung der Larven kleine Muscheln dieser Bestande dicht bedecken 
können; infolge der geringen GröBe der kleinen Muscheln ergibt sich natürlich für 
einen derartig besetzten Aigenbusch pro Flacheneinheit eine höhere Individuendichte 
als in einer Bank erwachsener Muscheln. Derartige Dichten von Jugendstadien 
mussen natürlich ausgeschlossen werden. Dasselbe gilt von Ansammlungen, die 
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sich zeitveise an giinstigen Nahrungsstellen bilden konnen sowie von Schwarm-
bildungen oder sonstigen Vergesellschaftungen (etwa im Winterquartier oder 
wahrend dea Zuges) Ea ergibt sich also, daH fur die zoologische Biozonotik eine 
genaue Berucksichtigung der Biologie der Arten Vorbedingung ist, in \iel höherem 
MaBe als in der Puanzensoziologie Ferner durften derartige Werte nur aus um-
fangreichen Beobachtungssenen gei^onnen werden Die Treue einer Art ist iibrigens 
oft regional bedingt Viele Arten sind ja im Zentralgebiet ihres Vorkommens euryok 
werden aber in ihren Randgebieten stenok und konnen hier Charakterarten be 
Btimmter Assozwtionen oder Biotope werden 

Die voUige Beschrankung einer Art auf einen bestimmten Biotop bzw Asao 
ziation besagt noch nicht, dail die Art stets an alien Stellen, wo der betreffende 
Biotop vorhanden ist angetroffen wird Es ist daher zur Kennzeichnung der Regel-
raafiigkeit des Auftretens emer Art noch der Begnff der S t e t i g k e i t ( P r a e -
s e n z) eingefuhrt worden Der Stetigkeitswert besagt an wie vielen getrennten 
Stellen erne Art m dem fur sie charakteristischen Lebensraum vorkommt und wird 
am besten m Bruchform dargestellt, z B /̂̂ ^ dieser Wert besagt 16 getrennte bzw 
entfernte Stellen des betreffenden Biotopa wurden untersucht an 9 Stellen wurde die 
Art gefunden Audi hier ist es in der zoologischen ökologie sehr achwer diesen 
Wert wirklich exakt zu bestimmen Die Faumstik 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 muB 
also darauf geachtet -werden, daB zu gleicher Tages bzw Jahreszeit m solchen Fallen 
die Feststellung getroffen worden ist Ferner hangt der Wert sehr von der Faasung 
des Biotops ab, wahlt man z B das Biotop , Sand' so wird man fur viele Tiere 
einen niedngen Stetigkeitswert erhalten, wahlt man aber Sand von bestimmter Korn-
groBe, so wird der Wert fur die Arten ansteigen, die gerade fur diesen Sand charakte-
nstisch smd Der Wert ist also mcht fur eine Art an sich charaktenstisch, sondern 
ist immer relatn zu einem bestimmten Biotop und schwankt aehr mit der engeren 
oder weiteren Fassung dea Biotops Ferner ist der Wert natiirhch nur fur be 
stimmte Gebiete anwendbar, der Stetigkeitswert einer Art die in der Nordsee vor 
breitet ist wird hoch sein, er smkt aber sofort wenn man ihn fur Nord- und Ostsee 
gemeinaam berechnet, falls das Tier in der Ostsee selten ist oder fehlt 

Die Pflanzensoziologie fordert, daB fur die Stetigkeitabestimmung das Vorkommen 
an getrennten Assoziationsindividuen d h. an abgrenzbaren raumhch getrennten Be 
standen ein und derselben Aasoziation vorgenommen wird Diese Forderung laBt 
sich bei der auf groBen Flachen kontinuierlichen Ausdehnung vieler Aasoziationen 
im Meere nicht ohne weiteres auf die Meere'iokologie ubertragen hier genugt da=i 
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 Berucksichtigung einer bestimmten Boden-
flacbe gewonnen wird wird als Konstanz-wert bezeichnet Dieaer besagt also, an 
wievielen getrennten Stellen der gleichen Assoziation eine Art in einer bestimmten 
Bodenflache etwa 1 qm vorkommt Da wie eben erwahnt im Meere keineswegs 
immer bestimmt abgegrenzte Assoziations- bzw Biotopmdividuen vorliegen, sondern 
oft auf weite Raume bin kontinuierliche Biotopflachen nahert sich praktisch die 
Konstanzbestimmung der Frequenzbestimmung Die Frequenz gibt an an wieviel 
Stellen ein und desselben Bestandes (Biotops) emer Assoziation erne bestimmte Art 
vorkommt Aus dem genannten Grunde der Verwischung zwischen Konstanz und 
Frequenz und auf Grund der Ortawechselfahigkeit \ieler Tiere sind Frequenzbestim-
mungen fur die Zoölogie bedeutungsloser als fur die Botanik 

AnschlieBend sei noch der Begnff der Differentialart erlautert In einer be­
stimmten Assoziation bzw einem Biotop erreichen manche Arten ihre okologische 
Grenze aber nur nach einer Seite hm, wahrend sie nach den anderen Seiten in ihrem 
Vorkommen weit liber die Assoziation hin eingreifen Ihr Treuegrad kann dabei sehr 
gering sein ja, ihre maximale Vorkommensdichte kann sogar m einem anderen 
Lebensraum liegen aber beim Vergleich rait Assoziationen, die jenseits der Grenze 
liegen, kann die betreffende Art zur Charakterisierung der Assoziation herangezogen 
werden, sie ist dann Differentialart'* Differentialarten geiten also nur fur den Ver 
gleich zweier oder weniger Assoziationen 

Neben der Feststellung des Artenbestandes und seines Verhaltens hat die ökologie 
auch die mengenm&Bige Aufnahme des Individuenbestandes in ihren Aufgabenkreis 
aufgenommen Die Einfuhrung quantitativer XJntersuchungen m die Planktonkunde 
durch V HENSEN und ihre groBe Bedeutung fur die Untersuchung des Stoffkreislaufes 
im Meer ist ja allgemein bekannt Als quantitativer Wert wurde zunachst die Indi-
viduenzahl pro Raumgebiet oder bei benthonischen Lebensr&umen pro Flacheneinheit 
gewahlt ( = Abundanz der Pflanzensoziologen) Gerade fiir Fragen der Stoffmenge 
und des Stoffurasatzes sind aber so erhaltene Werte noch nicht direkt verwertbar, da 
ja die Individuen der verschiedenen Arten sehr verschiedene GroBe besitzen Um die 
Masse lebender Substanz emer Art pro Raum oder Flacheneinheit zu erfassen sind 
daher andere Werte notwendig Die Raumverdrangung jeder Art bietet hier mehr, 
doch wird hier die Gewmnung direkter Vergleichswerte durch den verschiedenen 
Wassergehalt und durch die verschiedene Menge an Skelettsubstanz der Arten er-
schwert Die gleichen Schwierigkeiten geiten fur den Gewichtswert pro Art und 
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Flacheneinheit, vne er besonders bei den Bonitiemngsuntersuehungen verwertet wird. 
Dieser Gewichtsw ert entspncht etwa dem D o m i n a n z w e r t der Ptlanzensoziologen 
Die weiteren Benmlmngen, exakte Quahtatswerte zu gewinnen, etwa durch den O2-
Verbrauch einer bestimmten Flache konnen fur die allgememe Meeresforschung von 
grolier Bedeutung sein, für 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 
1st das mengenmaBige Auftreten einer Art oft in dem Begnff der Charakterart em-
bezogen worden Sc verlangt PETERSEN 1924 von semen Charakterarten 1 und 2 Ord-
nung Auftreten in some quantitv" und fur die 3 Ordnung „large quantities" So 
erfreuUch es ware wenn hohe Besiediungsdichte und Biotop bzw Assoziationstreue 
miteinander verbunden waren so muli leider festgestellt werden dafi eine solehe Kor-
relation im allgemeinen nicht existiert es 1st daher im Interesse logischer Klarheit 
besser, mengenmaiiiges Auftreten nicht mit in den Begnff der Charakterart einzu-
beziehen, selbstverstandhch wird man, wenn eine grofie Anzahl von Charakterarten 
hohen Treuegrades zur Charaktensierung einer Bioconose zur Verfugung stehen, m 
erster Linie die quantitativ hervortretenden aufzahlen, da sich ihr Vorkommen leichter 
feststellen lafit. Stellt man aber das raengenmallige (gewichtsraafiige) Hervortreten 
einer Art als "nesenthch für die Aufstellung einer Assoziation auf so besteht die Ge 
fahr dali man so viele Assoziationen erhalt als Einzelarten an bestimmten Stellen 
Massenvorkommen zeigen Schon mehrere der PETERSEVschen Communitjs enthalten 
3a nur e i n e Charakterart 1 Ordnung Aber dieser Assoziationsbegriff ist ein 
voUig anderer als der der auf der Bindung der Leitarten an ein bestimmtes Biotop 
oder eine bestimmte Assoziation beruht 

Gruppierung der Assoziation. Subassoziationen, Modalltaten usw. — Jede Asso-
ziationsforschung beginnt mit der Aufnahme des Organismenbestandes an einer be­
stimmten Station oder irgendwie an einem Organismenbestand eines in den Lebens-
bedingungen einheitlich erkannten kleinen AreaL Wenn nun die im -vorhergehenden 
skizzierte Sortierung und Wertung des Artenbestandes durchgefiihrt 1st ergibt sich 
die Aufgabe, ahnliche Organismenbestande zu Assoziationen zusammenzufassen und 
diese in eine ubersichtliche und praktisch brauchbare Klassifikation zu bnngen Dafi 
Bestande mit qualitativ und quantitativ gleichem Artenbefund zusammengehoren, ist 
selbstverstandhch Praktisch wird man aber me zwei derartig gleiche Bestande 
finden selbst an eng benachbarten und okologisch ganz gleichartigen Stellen Es gilt 
daher ahnliche Bestande auf Grund methodischer Pnnzipien zusammenzufassen 

Als Grundkritenum emer eigenen Biozonose hat bereits DAHL den Nachweis 
mindestens einer fur den Biotop charaktenstischen Art gefordert Es geboren dera-
nach zwei Dinge zur Charaktensierung 1 Em bestifnmt charakterisierbarer Biotop, 
2 eine fur diesen Biotop charakteristisclie Organismenart Diese Fassung lat zweifel-
los recht eng und in dem Begnff der Assoziation liegt die Vorstellung enthalten daB 
nicht eine Charakterart sondern ein charaktenstischer Artenverband vorhanden sein 
soil Aus allgemeinen und praktischen Grunden erscheint ier Nachweis eines Arten-
\erbandes notwendig andernfalls konnte man 3a 3ede irgendwie in ihrem Vorkommen 
okologisch charaktensierbare Tierart \ornehmen und nach ihr eme Biozonose auf 
stellen Ein derartiges Verfabren wiirde naturlich zu einer Ftille von Willkürlich-
keiten und zu einem Chaos der Memungen fuhren Es muB also an der Forderung 
eines charaktenstischen Artenverbandes fur die Grundeinheit der Association oder 
Biozonose festgehalten werden Die ErfuUung dieser Forderung wird alierdings dadurch 
erschwert, dafi selten die Vorkommensgrenzen zweier Arten voUkommen zusammen-
fallen meist sind geringe Grenzverschiedenheiten okologischer Art oder eme ver-
schiedene ökologische Lage des Vorkommensmaximums vorhanden, so dafi wohl jeder 
charaktenstische Artenverband eme Gruppierung okologisch ahnhcher aber nicht 
okologisch identischer Arten ist Durch derartige Zusammenfassung ahnhcher Arten 
kommt naturlich ein subjektives Moment in die Artenverbandsaufstellung 

Bei einer solchen Fassung der Grundeinheit der Assoziation bzw Biozonose 1st 
klar, dafi es mnerhalb der Einheit verschiedene Untergruppen geben muB, ahnlich 
den Unterkategonen der Art in der Svstematik Derartige Unterabteilungen seien als 
, Varianten" bezeichnet (der gelegentlich gebrauchte Terminus Modifikation oder Va­
rietal 1st zu vermeiden weil er in der Genetik schon lange in ganz festgelegter Be­
deutung verwendet wird) Emfach zu beurteilen smd 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 fur 
das habituelle Geprage eines Gebietes oft \on entscheidender Bedeutung sind besteht 
leicht die Neigung derartige „offensichtlieh" verschiedene Siedlungen zu hoch zu 
bewerten und sogar als verschiedene Lebensgemeinschaften zu erklaren Bei qualita-
tiven Varianten die irgendwie Verschiedenheiten der Artenzahl und der Artenzusam* 
mensetzung zeigen 1st die Zuordnung zu einer Assoziation m allen den Fallen leicht 
und selbstverstandhch in denen sich das eme Gebiet vom anderen nur durch ein 
Mmus von Arten unterscheidet d h alle Arten des armeren Gebietes sind m dem 
artenreicheren Gebiet vorhanden nicht aber umgekehrt Ein Beispiel fur derartige 
Verschiedenheit zeigt die Tabelle 3 S 77 Spalte 2 u 3 In 3eder Assoziation gibt es 
also Kerngebiete mit maximaler Artenzahl und verarmte Randgebiete Ein nur Einzel­
arten der Assoziation enthaltendes Gebiet kann wie in der Pflanzenaoziologie als 
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Assoziationsfragment bezeichnet werden Qualitative Varianten bei denen jede Va 
nante ihre eigenen Arten besitzt (also beiderseits Differentialarten aufweisen) ge 
horen dann zu emer Assoziation wenn die bonderarten einer oder beider Varianten 
niir aus Arten geringen Treugrades (vgl S 61) oder gar aus Nachbarn Irrgarten usw 
b(8tehen Aber selbst starkere Verschicdtnheiten zwischen Siedlungen die definitions 
tomali schon die vorhin fur verschiedenc Assoziationen festgestellten Bedingungen er 
fullen konnen als Teile einer Assoziation aufgefafit werden Betrachten wir die 
t i tns the Besiedlung einci Baumeb so zeigt dtr Artenbestand an den Blattern am 
Stamm an Bluten starke Verschiedenheiten fur jeden dieser Bezirke liefie sich leicht 
ein charakteristischer Artenbestand aufstellen 3a selbst im Stammgebiet eines Baunies 
kann dit Besiedlung bestimmter Stammabsfhnitte charaktenstische UntersUuede Ira 
Artenbestand aufweisen In gleicher Weise zeigt ira Meere die Besiedlung der 
Thallussprcite und des Rhizoidengeflechts bei Lammarta auffallende Unterschiede in 
der Besiedlung durch Tiere Es ware vollig unzweckmaBig die \erschiedenen Tiere 
uner Pflanze auf \ersLhiedene Assoziationen zu vertellen es 1st \ielmehr notwendig 
alle derartigen Bezirke als S t r u k t '̂  r t e 1 1 e einer emzigen Assoziation zu be 
trachten Als Strukturteile sind also solche Bezirke mit verschiedenem Artenbestand 
aiifzufassen die in der Natur notwendigerweise infolge des Aufbaus des Lebens 
raumes gemeinsam auftreten Derartigt. Struktuiteile kommen nicht nur im Phytal 
vor auf Sand und S(-hlammboden zeigt die Obcrflachenschicht eine andere Besiedlung 
als das Substrat selbst beides sind Strukturteile einer Assoziation (Bioconose) 

In der Meeresokologie 1st bereits durch Einfuhrung dor Tcrmmi Lpifauna In 
fauna Epibiose Endobiose und Ilypobiose ver&ucht worden diesen Verhaltnissen 
wenigstens teilweise Rechnung zu tragen (PETERSEN GISLEN) Als L p i f a u n a be 
zcichnete PETERSEN (1913 1918) die Tieiformen die an Stemen Schalen anderer 
1 lere toten oder lebenden Pflanzen angeheftet leben und zwar speziell wenn eme 
solche Organismengesellschaft auf Weich oder Sandboden auftritt In dcr Praxis 
hat PfTERSE\ auch Iiere eingeschlo'^sen die sich auf dem Substrat fortbewegen z B 
Littorina Ophtophohs so dali schliellUch die Bezeichnung sowohl die auf dem Sub 
strat vne die ira Phj-tal (Zostera') lebenden l i e ie iimfaBte Gegensatz zu Epifauna 
1st dann Infauna die 1 m bubstrat lebenden Tieie GISLEN 19^0 erweiterte diese Ter 
mini durcli Einbeziehung der Pflanzen und definierte E p i b i o s ö s are biocoenoses 
of animals or plants which octur entirelj abo\e the bottom surface or only have 
their organ for anchorinv sunk in it — E n d o b i o s e s are the biocoenoses 
buried or bored m the substratum Onh solitary animals appear above the bottom 
surface thev nourish themselves on the infauna — \ol l ig neu 1st der von GisrfcN 
eingefuhrte Begriff der H \ p o b i o s o n fur die Siedlungen an der Untcrseite von 
fetoinen wie sie be&onder» im Folawatt auftreten ( biocoenoises which occur in 
preformed holes in free water on the undersid of stones ) 

Diesc schembar so einfachen Begrtffe ergeben jedoch bei ihrer okologischen \ n 
wendung manche Schwierigkeiten die sich aus dem Ortwechsel vieler Tiere ergebf n 
die etwa tagsuber eingegraben im hubstrat nachts aber auf der Oberflaclic leben 
(Krebsc wie Tahtrus Crangon u a ) also bald als Endobionten bald als Epibionten 
leben Hier kann der Bezirk in dem das Tier Nahrung aufnimml als typischer Be 
zirk dcklarierl werden Tahtrus wurde 7ur Epibiose geboren weil er auf der Ober 
flache Nahrung aufnimnit Muschcln wie Cardium und Macoma zur Endobiose weil 
hie im emgtgrabenen Zustand Nalirung aufnehmen Von grolierer Bedeutung 1st die 
latsache daB die oben zitierten Bognffe nuht die Trennung zwischen echten Struk 
turbezirken und m einen Biotop eingesprengten Fremdkorpern \ornehmen eine 
1 rennung auf die die okologische Forsihung nicht verzichten kann Es 1st ein wesent 
Ucher Lntersthied zwi'schen den zur ethten Schlammbodenfauna gehorenden an der 
Obertlaihe lebender Ostrakoden Ophiunden Turbellarien und den auf einer an der 
Oberflathe liegenden Muschelschale sitzenden Aktinien Tunikaten und Algen er->tere 
sind echte Bewohner des Schlammbodens und steth an ihn gebunden letztere ein auf 
der festen Schalenflache suh ansiedelndes Assoziationsfragment der Felsbodenfauna 
pFTERSFV wolUe offeubar die nu lit zur eigentlichen Assoziation gehorenden Fremd 
bestandteile mit dem Woit Fpifauna bezpulmen er schreibt It is much the same 
as in the case of a moorland tratt with boulders lying about here and there we do 
not exspect to find heather growing on the stones we encounter lichens instead 
I in Pflanzensoziologe v\ ird selbstverstandlich bei der Aufnahme emer Wiese auf 
eventuell herumUegenden Gcstoinsblöcken wachsende Flechten und Felspllanzen aus 
schaltcn das gleiehe muB der Meeresokologc mit den eingesprengten Felsbodenasso 
ziationsfragmcnten auf Sand und Schlammboden tun diese Sonderung echter Struk 
lurbczirke und die Absonderung eingesprcngter fremder Assoziationsfragmente ist eine 
dcr wichtigsten Aufgaben okologisther Fornthung die leider bei der listenmaBigen 
Zusammenstellung von Bodengreiferfangen oft aufier acht gelassen wurde 

Diese Strukturteile konnen eine S huhlung im Biotop bilden Es gibt aber noch 
weitere Schicïitungen (Strata) die nicht Strukturteile sind In manchen Algen 
r* giont n z B finden wir ahnlu h dor reich entwic kelten Vegetationssc hichtung in 
Waldern ubereinander verschiedenc Algenschichten etwa Grofitange darunter Busch 
algen am Boden evt! noLh Krustenalgen (vgl HOFFMANN I c) Derarlige Schich 
tungen unterscheiden sich von ubereinander liegenden Strukturbezirken dadurch dafi 
sie nicht notwcndig in ihrem Vorkommen aneinander gebunden sind Buschalgen und 
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Krustenalgenformationen kommen auch isohert vor Die Frage nach <ier Bewtrtung 
derartiger Schichten ist fur die zoologische Meeresokologie ziemlich bedeutungslos da 
die tierische Besiedlung der Phytalbezirke des Meeres auffallend geringe Unter 
schiede zeigt 

In vielen Fallen sind wir in der Lage die auiieren Faktoren (Salzgchalt Tern 
peratur) anzugeben die die Abweichungen im Bestand der Varianten einer Asso 
ziation hervorrufen Fur derartig erklarbare Varianten eignet sich am bcbten der 
auf BF\LCHAMP 1914 zuruckgehendc Begriff der ModalUat (bei Beauchamp mode ) 
Ausgehend von dem artenreichsten Kerngebiet konnen dann um dieses Brackwasser 
modalitaten und Brandungsmodalitaten gruppiert werden "Voraussetzung fur die 
Zurechnung der Modalitaten zu einer Assoziation ist naturlich daB die Gemeinsam 
keit des Artenbestandes die Zu&ammenfassung dieser Siedlungen zu einer Assoziation 
gestattet (Allerdings wird es bei der oft subjektiven Abgrenzung der Asso7iationen 
und des Assoziationsbegriffes nicht selten eme Frage der Konvention sein ob zwei 
Siedlungen als Modalitaten oder als verschiedene Assoziationen gewertet werden ) 
Die bishengen Untersuchungen haben ergeben dafi den entscheidendsten Einflufi auf 
die Artenzusammensetzung die Struktur (Facies) des Lebensraumes besitzt im Benthal 
also die Bodenart Ncbentinander liegende Siedlungen verschiedener Bodenart zeigen 
ganz tiefgreifend verschiedene Assoziationen nicht nur in bezug auf den Arton 
bestand sondern auch in den Lebensformtypen wahrend voneinander entfernte und 
unter verschiedenen Umweltfaktorcn stehende Siedlungen gleicher Bodenart meist eincn 
betrachtlichen Bestand gcmeinsamer Arten und gleiche Lebensformtypen aufweisen 
Die Gliederung der Assoziationen und ihre Zusamraenfassung zu groBeren ^ erbanden 
mufi also in erster Lime von der Bodenart oder allgemeiner gesagt von der Struktur 
dcs Lebensraumes ausgehen 

Die Ausdrucke Facies und Formation sind wegen der enorraen Verschiedenheit in 
ihrer Anwendung moglithst zu vermeiden 

SchlieBlich sei noth zusammenfassend auf die Komplikalionen hingewiesen die 
sich fur die zoologische Assoziationsforschung im Vergleich mit der botanischen au& der 
Tatsache der freien Beweglichkeit der meisten Tiere ergeben Wie bereits erwahnt 
geboren die meisten Tierarten nicht einein Biotop bzw einer Assoziation an sondern 
durchlaufon einen Biotüpc\clus l i n e t>pische Ptlanztnassoziation zeigt zwar auch im 
Laufe des Jahres ein sehr wechselndes Aussehen (Aspekt) aber dieses wild nur 
durch die verschiedenen Vegetations bzw Bluhperiode der emzelnen Arten hervor 
gerufcn nicht durch einen Biotopwechsel In tienschen Bioconosen ist aber echter 
Biotopwechsel weit verbreitet ^ \ i r kennen in Sandgebieten einen Tag Naclitweclisel 
zahlreicher Arten (tagsuber eingegraben im Sand nachts auf oder uber der Sand 
oberflache) ahnlich verhalten sich viele Bewohner der Weichboden (nachts Aufstieg 
ins Pelagial) weit \erbreitet ist vertikaler Biotopwechsel m der Gezeitenregion em 
horizontaler im Laufe dts Jahres (Sommer Winteraufenthalt vieler Litoraltiere) 
Diesem milieubedingten Biotopwechsel steht der noch weiterreichende entwicklungs 
bedingte Biotopwechsel gegenuber mit seinem Larval und Imaginalraum dem Wech 
sel vieler Tiere von flachem zu tieferem Wasser im Laufe des Wachstums (zahlreiche 
I itoralformen) und den weit ausgedehnten Laithwanderungen (Fische Lriocheii 
und wohl auch andere Malacostraken z B Mysideen vielleicht auch Opistho 
branchier) Die biologischen Besonderheiten vertellen sich nicht wahllos auf die vcr 
schiedenen Biotope sondern zeigon je nach den Lebensraumen cliarakteristische 
Haufigkeitsunterschiede die eines genaueren Studiums wert sind Aus diesem Biotop 
wechsel ergibt sich aber weiterhm dafi fur viele Tiere die Existenz zweier odcr 
mehrerer verschiedener Biotope in raumlicher Nachbarschaft Notwendigkeit fur ihr 
Vorkommen ist die Pflanzcn sind im allgemeinen auf em Biotop abgestimmt die Tiere 
oft auf die Exibtenz eines Biotopraosaiks m einem bestimmten Raum 

Die Hauptregionen des Meeres AIS Hauptlebensraume werden seit 
Idngem unterschieden 1 Das Pelagial = Region des freien Wassers 
2 das Benthal — die Bodenflache des Wasserbeckens Das Pelagial 
besteht nur aus emem Medium (der Flussigkeit), das Benthal hegt an 
der Grenzflache bzw dem Durchdrmgungsraum zweier Medien, des 
festen Substrats und des Wassers (vgl Fig 10) Der logischen Vollkom-
menheit gemaC muBte noch als dritter Hauptlebensraum die Grenzregion 
/wischen Wasser und Luft, also die Wasserobeiflache eingesetzt wer­
den Diese Grenzregion ist biologisch naturlich dem Benthal weit un-
terlegen, da es sich hier um nui eine Grenz f 1 a c h e handelt, wahrend 
das Benthal mfolge der Durchdrmgung von Sediment und Wasser 
meist eme Grenz s c h i c h t bildet, femer erhalt das Benthal eme Fulle 
von Nahrstoffen und Nahrung aus dem daruberhegenden Pelagial, die 

file:///erbreitet


I, a 42 Reraane 

Wasseroberflache aber nur ein Minimum aus der darüberliegenden 
Luftschicht. Gleichwohl gibt es eine Anzabl von Organismen, deren 
spezieller Lebensraum die Grenzflache Wasser—Luft ist. Die Limno-
logen haben sie als Neuston und Pleuston (NAUMANN 1917) bezeichnet. 
An Wassertieren besiedeln im SiiCwasser bekanntlich diese Zone die 
Cladocere Scapholeberis, der Ostrakode Notodromas, die Gyrinus-Arten 
unter den Kafern, von „Lufttieren" die Wasserwanzen Oerris, Velia, 
Micrpvelia, Mesovelia, mehrere Collembolen (Sminthurides aquaticus, 
Podura aquatica), sowie einige Spinnen. Auch im Meere vrird diese 
Zone, die man als Pleustal bezeichnen könnte, von mehreren spezi-
flschen Tierarten besiedelt. Hierher gehoren zunaohst melirere aut-
fallige ozeanische Formen, die grofien Siphonophoren Physalia und 

Pelagial 

200 

Fig. 10. Die Haïiptregionen des Meeres nach HESSE 1923. 

Velella mit ihren groCen Schwimmapparaten, der bei Velella sogar 
ein Segel tragt, die Schnecke Janthina mit ihrem schaumigen 
SchwimmfloB, das aucb 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 ahnliche ersetzt, so daB die Oberflaohe im Gebiet keine spezi-
fischen Bewohner aufweist. Nur gelegentlich sammelt sich Noctiluca 
in gröBerer Zahl an der Oberflache, oder im Watt treiben die Schnecken 
der Gattung Hydrobia gelegentlich massenhaft an der Oberflache. Erst 
in Strandtümpeln tauchen wieder derartige Organismen auf, die aber 
vom SüBwasser aus in diese Region verdringen (Gerris, Gyrinus\). 
Erwahnenswert ist höchstens, daB zeitweise das Radertier Brachionufs 
plicaiilis sich in Massen an der Oberflache von Strandtümpeln an-
heftet. 

Neuerdings wurde die Bewuchszone Pliytal als dritter Hauptlebens-
raum neben Pelagial und Benthal gestellt (REMANE 1933). Auf den 
ersten Blick scheint die Abtrennung eines solchen Fhytals vom Benthal 
überflüssig, da ja die Bewuchszone dem Bodengrund zugehört. MaB-
gebend fur diese Trennung waren folgende Tatsachen: Fur die tie-
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rischen Organismen bildet der pflanzliche Bewuchs einen Lebensbezirk 
fur sich, das unter dem Bewuchs liegende Sediment enthielt artenmaI3ig 
und nach Lebensformtypen eine völlig andere Fauna. Diese speziflsohe 
Fauna des Bodens (Benthal) ist von der des Bewuchses (Phytals) in 
seiner Verbreitung weitgehend unabhangig. Dieselbe Phytalfauna (etwa 
zwischen Laminaria oder Fucus) kann sich iiber Fels-, Sand-, oder 
Schlammboden befinden. Die Phytalfauna kann also konstant bleiben, 
wahrend die darunter beflndliche Benthalfauna sich mit dem Substrat 
voUkommen verandert, umgekehrt kann bei gleicher Benthalfauna uber 
dieser eine Phytalfauna vorhanden sein oder fehlen. Die Unabhangig-
keit beider Faunen zwingt zu einer Sonderung als Hauptlebensraume, 
andernfalls können die tierischen Assoziationen des Meeresbodens nie-
mals klar gesondert werden. SchlieBIich ist das Phytal zwar meist 
raumlioh an die Bodenschicht gebunden, es gibt auch treibende Pflan-
zenbestande, deren tierische Besiedlung durchaus der des Boden-
bewuchses gleicht. Im SiiDwasser gehören hierher die Lemna- und 
Ceratophyllum-Bestande, im Meere der Sargassum-Tang. Schwim-
mende Algenpolster mit dichter tierischer Besiedlung (Oanimarus, Ido-
tea, Praiinus, Caprella, Syngnathus) enthalt auch meist das Kiisten-
gebiet des Meeres. es handelt sich um vom Sturm losgerissene Algen, 
die langere 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 können sich so lange Zeit in 
diesem schwimmenden Phytal erhalten und z. T. wohl auch fort-
pflanzen. SchlieClich tritt ein schwimmendes marines Phytal noch in 
Gestalt von Algenpolstern (Cladophora marina) in Strandtümpeln auf. 

In Einzelfallen ergeben sich Schwierigkeiten in der Abgrenzung des 
Phytals vom Benthal (ebenso auch zwischen Benthal und Pelagial). 
Zunachst muC hervorgehoben werden, daC nicht jede pflanzliche Be­
siedlung Phytal ist, sondern nur P f l a n z e n b e s t a n d e , die Lebens­
raume einer speziflschen tierischen Assoziation sind, d. h, alle groCen 
bestandbildenden Pflanzengebiete, nicht aber eine zerstreute Diatomeen-
besiedlung einer Schlamm- oder Sandoberflache. Schwieriger ist die 
Abgrenzung gegen tierischen Aufwuchs. Auch festsitzende Tiere treten 
ja bestandsbildend auf (siehe die Lophohelia-Banke, Mytilus-Banke 
u. a.). In diesen Fallen entscheidet die Art der Faunenbesiedlung. Die 
Eucratea-Bestande z. B. enthalten eine verarmte Phytalfauna, gehören 
also zum Phytal. Eine Mischfauna aus Phytal- und Benthaltypen 
zeigen die Mytilusbanke. 

I Die Zonierung der Lebensraume | innerhalb der groBen 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 
Dedeutung, die Tiefenlage bedingt in alien Lebensbezirken eine auf-
fallende Zonierung, die am Meeresstrande bereits den ersten Ökologen 
aufgefallen ist. So wurde fur 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 Verscbiedenheiten, die auch 
heule noch kemeswegs behoben sind (vgl GiSLEN 1930, L E N Z 1928) 
Die Ursache fur diese Unstimmigkeiten liegt m drei Tatsachen 1 der 
hauflgen Existenz von Übergangs- und Mischgebieten 2 der regional 
verschiedenen Lage physiognomisch und systematisch gleichartiger Ge­
blete (Laminarien-Zone in der Nordsee bis in den Gezeitengurtel, m 
der westlichen Ostsee m tieferen Gebieten) und 3 in der Verschieden-
heit der angewendeten Einteilungsprinzipien Zur Grenzziehung wur-
den bald einfache Tiefenangaben, bald geomorphologische Daten (Ab-
fall des Kontmentalschelfs, Schorre), bald hydrographische Grenzen 
(Hochvfasser- oder Niedrigwasserlmie, Sprungschicht), bald biologische 
Bezirke (Balanus-Zone, Fucus vesiculosus-Zone) verwertet Zweifellos 
1st fur die Meeresforschung eine solche Grenzziehung besonders wert-
voU, die gleichzeitig fur die verschiedenen Betrachtungen gilt, da sich 
aus gleichartigen Grenzen von Umweltfaktoren und biologischen Sied-
lungen wichtige Schlusse ziehen lassen Aber es hat kernen Zweck, 
derartige Grenzen unter Vernachlassigung der tatsachlichen natur-
lichen Befunde gewaltsam zu konstituieren Bei dem gegeuwartigen 
Zustand ist es daher fur die Zoölogie notwendig, erst emmal erne 
zoologisch begrundete Einteilung durch Aufsuchen biologischer Gren­
zen oder Schvpellen zu erstreben Mit Recht schreibt E K M A N 1985 ,Die 
naturliche Grenze ist hier, wie m andeien ahnlichen Fallen, das Ge-
biet des starksten Faunenvireohsels" Die Ermittlung dieser Grenzen 
1st naturlich schwierig Es gilt nicht nur, die Schwellen m vertikalei 
Richtung zu ermitteln, da ja die Besiedlung auf Felsboden Sand 
Weichboden usw total verschieden ist, muB auch die horizontale Gleich-
wertigkeit der m verschiedenen Bezirken (Fels, Sand) ermittelten 
Grenzen festgestellt werden Schliefilich ergibt sich gerade fur das Ge-
biet der Nord- und Ostsee noch die Aufgabe, die Parallelisierung m 
diesen beiden duich Salzgehalt und GezeitenausmaB so verschiedenen 
Meeresgebieten durchzufuhren Es bedarf kemer Erwahnung, dafi die 
Klarung dieser Aufgaben noch weit von emem AbschluB entfernt ist, 
es werden daher doch noch die in der zoologischen Okologie allgemem 
verbreiteten Zonenemteilungen verwendet, deren weitgehend proviso-
rischer Gharakter jedoch nicht vergessen werden darf Derartige Zonen 
sind das Litoral, Sublitoral, Profundal, Archibenthal, Abyssal Von 
diesen Zonen ist das Litoral m seiner Ausdehnung und Begnffsanwen-
dung so verschiedenartig, daC erne Unterteilung des Gebietes selbst m 
einem provisorischen Zonensystem schon lange als notwendig erkannt 
1st (Geschichtliche Notizen uber die Zoneneinteilung siehe bei GiSLEN 
1930, M U R R A Y und H J O R T 1912, F L A T T E L Y und W A L T O N 1922, eme 

ubersichtliche Darstellung uber die entsprechende Terminologie in der 
Limnologie hat F LENZ 1928 gegeben) 

1 E p i l i t o r a l Nahern wir uns vom Landgebiet dem Meeres-
strand, so begegnet uns eine speziflsche Meeresstrandfauna bereits in 
t inem Gebiet, das oberhalb jeder Überüutung liegt Gleichwohl ist es 
nicht vollig der Salzwasseremwirkung entzogen, da das im Brandungs-
gebiet fem zerstaubte Seewasser m Form femster Tropfchen bis m 
dieses Gebiet getragen wird Die Fauna des Epilitorals ist eme typische 
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Landfauna sie besteht fast ausschlieChch aus Aithropoden, besonders 
Insekten 

2 S u p r a l i t o r a l Das Supralitoral steht bereits untei dem 
EinfluJ3 des Seewassers, aber dieses drmgt moht im regelmaBigen Ge-
zeitenrhythmus, sondern bei gelegenthcher Uberflutung oder durch 
Spritzwasser m das Gebiet ein Zusammen mit dem Eulitoral ist das 
Supralitoral das Gebiet gioBter Milieugegensatze Zoologisch ist das 
Gebiet noch durch eine Fauna charakterisiert, die ganz uberwiegend 
aus Landtieren, speziell Arthropoden besteht Die Tiere sind dem-
gemaC wahrend der Trockenlage aktiv, gegenuber der Uberflutung 
zeigen sie biologische Anpassungen, die das Überstehen kurzfristiger 
Überflutungen ermoghchen Vereinzelt dringen, besonders am Fels-
gestade, bereits Tierformen em, die nur bei Wasserbedeckung aktiv 
sind (emzelne Balaniden) oder amphibisch sind (Litorma nerttoides) 

3 E u l i t o r a l Das Gebiet der Gezeiten Ursprunglich ist der 
Name Litoral fur diese Zone gepragt worden, spatere Autoren haben 
aber m wechselndem MaBe die untere Grenze des Litorals ms eigent-
liche Meer verschoben (bis 30—40, ja bis 300—400 m Tiefe) Die Gren­
zen lassen sich nicht emfach durch die Mittel-Hochwassei und Mittel-
Niedrigwasserlinie festlegen, sondern umfassen die Lebensgemein-
schaften, die auf den periodischen Wechsel zwischen Trockenliegen und 
Uberflutung eingestellt smd Gegenuber dem Supralitoral liegt die 
Grenze bei der Umschlagsregion von emer vorwiegenden Wasserfauna 
zu emer vorwiegenden Landfauna, erne Grenze, die meist deutlich er-
kennbar ist 

4 S u b l i t o r a l Mit dem Sublitoral beginnt das eigenthohe Mee-
resgebiet, seme obere Grenze liegt m den Regionen, in denen gelegent-
liches Trockenfallen biologisch zerstorend wirkt Gegen die tiefer lie­
genden Zonen smd die Grenzziehungen bishei w eniger scharf Im all-
gememen wird in der Meeresforschung die Zone hierzu gerechnet die 
Pflanzenbestande tragt Gememt sind dabei wirkliche Bestande im 
Sinne eines Phytals, nicht Diatomeenuberzuge u dergl Nach GiSLEN 
1st wenigstens auf Felsboden der Umschlag von vorvnegend pflanzlichet 
Besiedlung zu den Bestanden festsitzender Tiere recht deutlich Schwie-
riger ist aber die Grenzziehung auf Sand- und Weichboden GiSLEN 
mochte hierfur die untere Grenze der Zosteia-Wiesen verwenden Das 
1st unmoglich, denn an vielen Stellen liegt auf kiesigem oder schalen-
reichem Boden unter der Zosteraregion eine Rotalgenregion, deren Be­
stande durohaus denen des Sublitorals an Felskusten gleichen, also 
nicht aus dem Sublitoral ausgesohaltet werden durfen Da nun Sand 
und Weichboden fast stets auf eingelagerten Festkorpern (Sternen, 
Schalen) eme Epibiose aus festsitzenden Algen und Tieien enthalt, laBt 
sich bei dieser in gleicher Weise die Umschlagsregion von vorwiegender 
Pflanzenbesiedlung zum Gebiet der sedentaren Tiere feststellen und so die 
Grenze des Sublitorals festlegen Aber diese Grenze gilt nur fur das 
Phytal und die Epifauna, die sich im gleichen Areal befindliche Ben-
thalfauna des Sandes und Weichbodens zeigt nach unserer bisherigen 
Kenntnis keine Gienze oder S(hwelle an diesei Zone Das ist leicht 
verstandlich, die Pflanzensiedlung ist in erster Lime vom Licht ab-
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hangig, der obengenannte Umschlag also durch die Lichtintensitat be-
stimmt; das zeigt auch die Tatsache, daB sich in lichtarmen Spalten 
Oder Höhlen das Herrschaftsgebiet der sedentaren Tiere bis zum Euli-
toral erstrecken kann, so daB das Sublitoral ausfallt. Fur die Tierwelt 
des Sand- und Weichbodens ist die Lichtintensitat von untergeordneter 
Bedeutung, hier sind die noch vorhandenen Wasserbewegungen, sowie 
die im Vergleich mit den Tiefenzonen betrachtlichen Tenaperatur-
schwankungen von gröBerer Bedeutung. 

Übrigens wird der Terminus Sublitoral in der Limnologie von man-
chen Autoren (THIENEMANN, WESENBERG-LUND) nicht fur die Pflan-

Fig. 11. \'cr8cliiedene Ausbildung der Regionen (Zonen) im Gebict des Einflusses 
der effenen See (links) und in Gebieten ruhigeren Wassers, Das Icleine Quadrat rechts 
veranschauUcht die VerhSltnisse in Fjorden. Links Tiefenangabe in m. — Nach 

GiSLEN 1930. 

zenbestandszone, sondern für die nach unten anschlieBende pflanzen-
bestandsfreie Zone verwendet. 

5. E l i t o r a l . Diese Zone bat für die zoologische Ökologie nur ge­
ringe Bedeutung. Seine untere Grenze wird meist mit dem Aufhören 
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 möchte die reichen Schwamm-Assoziatio-
nen dieser Zone zuteilen. 

6. P r o f u n d a 1. Die Limnologie bezeichnet mit Profundal das ge-
samte typische pflanzenleere Tiefengebiet. lm Meere wird nur gele-
gentlich eine beschrankte Zone mit diesem Namen belegt, GiSLEN ver-
steht darunter die in Fjorden und Stillwassergebieten unter dem Elito­
ral, aber in maCig tiefem Wasser liegenden Geblete, deren Sedimente 
vorwiegend aus abgestorbenen Pflanzenresten bestehen. Zoologische 
Charakterisierung noch unklar. 
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7. A r c h i b e n t h a l . Mit dem Archibentlial beginnt die grofle um-
fangreiche Tiefenregion des Meeres. Da sie faunistisch sich ziemlich deut-
lich in eine obere und eine untere Tiefenfauna trennen lai3t (vgl. EKMAN 
1935), werden auch zwei Tiefenzonen unterschieden. Das Archibenthal 
beherbergt die obere Tiefseefauna, Die für die Tiefseefauna charakteri-
stischen Milieuverhaltnisse — 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. A b y s s a l . 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 für 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 Übergang von groCen einheitlichen 
Coenosen zur mosaikartig in zahlreiohe Coenosen aufgesplitterte Geblete. 

Beziehung der Organismen zum Substrat. Sessile und vagile Tiere 
Die Meerestiere zeigen ja in der Fahigkeit der Ortsbewegung eine 

reiche Mannigfaltigkeit vom schnell schwimmenden Fisch oder Wal bis 
zum festsitzenden, völlig unbeweglichen Schwamm. Zwisohen die Ex­
treme vagil-sessil schallen sich eine Reihe biologischer tJbergangsfor-
men ein, die als hemisessil bezeichnet werden. Da diese Lebensform-
typen ökologisch wichtig sind, seien sie hier kurz charakterisiert. 

I. S e s s i l e T i e r e . Als Kennzeichen der sessilen Tiere werden 
meist angeführt: Festheftung an das Substrat und Unfahigkeit zu ak-
tiver Ortsbewegung. Beide Kriterien decken sich jedoch nicht völlig, da 
es Tiere gibt, die unfahig zu aktiver Fortbewegung sind, ohne fest-
gewachsen zu sein. Hierher gehören 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 Fortbewegung ge-
wahlt, so daC alle die erwahnten Falie den sessilen Tieren eingereiht 
werden. Es mui3 dabei ferner berücksichtigt werden, daC 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 Röhrenbaues, den das Tier aber 
nicht verlassen kann, nicht als Ortsbewegung gelten (manche Poly-
chaeten). Eine Schwierigkeit bei dieser umf assen den Definition der 
Sessilitat entsteht dadurch, daB man bewegungsunfahige pelagische 
Tiere wie z. B. Radiolarien z. T. (vgl. S. 208), Foraminiferen, Polypen 
wie Margelopsis als sessil bezeichnen müCte. Besser ware daher die 
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Bezeiohnung ,akmetische Tiere", dooh erscheint eine Anderung des ein 
geburgerten Ausdrucks , sessil" untunhch, daher werden hier nur die 
genannten Plankter als akmetisch bezeichnet (vgl auch HENSCHEL 
1939) 

a) P i x o s e s s i l e T i e r e An das Substrat festgeheftet, indem 
Telle der Tiere mit diesem f est verbunden erschemen Derartige fixo-
sessile Tiere smd fur den Lebensraum des Meeies besonders charak-
teiistisch da sie ini SuBwasser nur in ganz beschranktem MaCe auf-
treten Wahrend im SuBwasser die sessile Makrofauna bei uns nur 
durch wenige Vertretei der Porifera und Brvozoa verlieten ist und 
lediglich die Mikrofauna eine groBere Anzahl sessiler Tiere aufweist 
(unter den Giliaten die Vorticelliden, speziell die Cothurma^Aiten und 
Acineten, unter den Metazoen lediglich Rotaterien wie die Plosculaiiacea 
und Collothecacea z T ), smd im Meere die artenreichen Gruppen wie 
die Porifera Hydrozoa Anthozoa, Kamptozoa, BrTozoa, Brachiopoda, 
Cirripedia ganz oder uberwiegend sessil, auBerdem stellen die Poly-
ohaeten zahlreiche, die Echinodermen und Muscheln einige Arten 
Insgesamt durfte die Artenzahl sessiler Tiere im Meere ca 50mal so 
groB sem als im SuBwasser Erne Erklarung fur diesen eigenartigen 
Unterschied konnen wir noch nicht geben Man konnte daran denken, 
daC die Pflanzen, auf denen ja em wesentlicher Teil der sessilen Tieie 
lebt, im Meere z T ausdauernder smd und manche Arten wenigstens 
in einzelnen Teilen jahrelang ausdauern und so emen lange Zeit kon-
stanten Lebensraum bieten, wahrend die pflanzlichen Teile im SuB­
wasser emem raschen Verfall unterliegen und daher nur kurzlebige und 
mit Dauerstadien ausgerustete Arten wie es ja Protozoen Radertiere 
und die Bryozoen z T smd, beherbergen konnen (ausdauernde Teile 
finden sich ja nur im Boden, z B Rhizome von Nymphaeaceen oder 
im Eulitoral, z B Schilfstengel) Gegen diese Erklarung spricht aber 
1 die Tatsache, daB SuBwasserpflanzen, die ins Brackwasser voi-
dringen (z B Potamogeton) dort sofort mit sessilen Tieren bedeckt 
sein konnen (Cordylophora, Memhrampora crustulenta) 2 daB die Be-
siedlung des Felsbodens, der ja gleichfalls em Substiat fur sessile 
Tiere darstellt, diesen Unterschied zwischen Meer und SuBwasser m 
noch scharferer Art zeigt Wir mussen also vorlaufig die \iel mten-
sivere Besiedlung des Meeres durch sessile Arten als Tatsache hm-
nohmen, ohne eine Erklarung gtben zu konnen 

Die sessilen Tiere treten ira Meer in zahlreichen Wuchsformen auf die GISLFN 
1930 klassifiziert hat (Die Einteilung ist fur Pflanzen und Tiere gemeinsam auf 
geatellt auch fur die nicht sessilen und gibt ein erstes Mittel fur habituelle Cha 
raktensierung ) Hier seien die fur uns wichtigen Gruppen angefuhrt 

I C r u s t i d a 1 Eucrustida Inkrustierende Arten die flacli das Substrat 
uberwachsen Hierlier gehoren viele Porifera Bryozoen {Membramporuf Alcyoni 
dtum poiyoum Crlbrttina u a ) Tunicaten wie Botryllus*) Didemnum Hvdrozoen 
•wie Hydractima GISLEN zahlt hierher nicht nur die genannten koloniebildenden 
Tiere sondern auch solitare flach dem Substrat aufliegende Arten wie die Muschel 
Anomia, den Brachiopoden Crania und was bedenklicher erscheint die Polvchaeten 
Spirorbis und Thelepui — 2 Torida Klumpenforraige Arten Schwamme wie My 
cale Geodta massive Korallen Sabellarta unter den PoHchaeten Sydnium unter den 
Tunikaten (hier nennt GISÏFN auch Botryllus) — 3 Mammida Warzenformig 
Balaniden — 4 Digitida Fingerformige Wuchsform Einige Schwamme (Sycoriy 
Euplectetla) Monascidien {Ciona u a ) 

*) "Wird von GISLEV ZU den Tonda gestellt 
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II C o r a 1 1 i d a Stiel bis baumformig Skelett inehr odor weniger entwickelt 
A Skelett entwickelt meist Innenskelett — 1 Dendnda Baum oder strauchformifi; 
Sehwamme (-ixtnelta) Hvdrocorallina Anthozoen {Lophohelia Madrepora Steno 
gorgia 4lcyomum, /sis) Brjozoa (Hornera hmittia) — 2 Phyllida Blattformig 
Sehwamme {Phakellia) Anthozoen {Rhtpldogorgia) Br\ ozoen {Lepraha fohosa, 
Flustra) — 3 Umbraculida Schirmformig Sthwammc (Tragosia) einige Korallen 
— Feder Form Pennatula Funicultna — 5 Ruten Form \ eretillum 

B Ctutmoses AuBenskclett Sthlanke und zarte Formen 1 Baum oder Strauch 
form V iele Hydroiden {^Ludendrium Laomedea loveni u a ) manche Bryozoen 
(Lucraiea loricata) — 2 Federformig Plumularia Sertularta Hier mulite not h 
die Gruppe stolonial knechender Formen angefugt werden die keine buschformigen 
Telle sondern nur meist kurze Einzeltiere oder sich nicht frei erhebende Tiergruppen 
tragen Derartlge mit dunnen Achsen kneihende sessile Tiere finden wir unter den 
Hvdroiden (Grammaria serpens Calycella Laomedea johnstom u a ) als auch unter 
den Brjozoen (Bowerbankta Valkerta u a ) und Kamptozoa (Pedicelhna) Sie be 
siedeln vorwiegend Pflanzen oder kriechen an anderen sessilen Arten empor (Caly 
cella) Weiteihin ware die rasenartige Wuchsform hervorzuheben (Hjdroidpol\pen 
wie Clava Br\ ozoen wie TriUcella) 

Die Gruppe III enthalt nur Pllanzen IV Raduda Strahlen Form Actinien, 
Fungiden Cnnoiden Sabelliden V Valvida Zweiklappenform Muscheln (La 
mellibranchiata) und Brachiopoda Die ubrigen Klassen enthalten vagile Tiere und 
sind noch unbefnedigend 

So oberflachhch eine derartlge Gruppierung zunathst erscheint so ist sie doch 
fur eine habituelle Charakterisierung von Coenosen cbenso wichtig wie die Begriffe 

Baum Strauth Liane fur die \ egetationskunde 

Die Verbindung der flxosessilen Tiere init dem Substrat erfol?t 
fast stets durch das AuBenskelett der Tiere Bei den Hydrozoen durch 
das chitinige Periderm selbst bei dem Scyphopolypen wird zunachst 
eme Chitmhaftplatte gebildet, bei den Tunicaten mit dem Mantel den 
Balaniden mit der Kalkschale, den meisten Muscheln mit einei Schalen-
seite auch Protozoen wie Foiaminiferen, Folltcultna usw Nur selten, 
z B bei der an der Grenze von fixosessil und yagil (hemisessil) ste-
henden Mytilus durch spezifische Haftsekrete (Byssusfaden) Die erste 
Fixierung der freischvpimmenden Jugendstadien erfolgt jedoch fast 
stets durch besondere Haftsekrete (Balaniden Tunikaten), auch die 
spater mit der Schalenflache angewachsenen Muscheln heften sich zu­
nachst durch Byssussekret an (Anomia) auch die Bryozoen machen 
hiervon keme Ausnahme, die Bezeichnung des larvalen Haftorgans als 
Saugnapf ist unzutreffend (vgl Teil VII c, S db) 

Die Festhaftung erfolgt bei auf f allend zahheichen Giuppen mit der 
Dralen Seite, z T mit dem Larvalmund selbst (Porifera Tjalfjella, 
Cimpedia , Tunicata Kamptozoa u a ) 

Die strukturellen Sondercharaktere der fixosessilen Tieie sind 
mehrfach behandelt (LANG 1888 H E S S E 1924) so daö sie hier nur 
stichwortartig erwahnt werden Buckbildung der Lokomotionsorgane, 
der Sinnesorgane (speziell Lichtsinnesorgane) Vereinfachung des Ner-
vensystems (Tunicata, Bryozoa), Neigung zu Radiarsymmetrie speziell 
des Vorderendes hauflge Bildung von Endo- und Exoskeletten bei 
Rohrenskeletten Aufbau eines VerschluBapparates fur die vordere 
Rohrenoftnung aus radiaren Fallen (Hydrozoen wie Campanultna, 
ctenostome Bryozoen) oder m l o r m eines echten Deckels (Operculum 
der Bryozoa Serpulida Sertulariden u a ), Verlagerung von Mund und 
After (wenn vorhanden) an die freie Seite (Crmoidea Tunicata Bryo­
zoa Kamptozoa) oder Ausbildung emer drusigen Wimperrinne ara 
Korper die den Kot nach dem freien Ende fuhrt (Serpulidae Sabelli-
dae) hauflges Auftreten von Koloniebildung (Hydrozoa Anthozoa, 
Bryozoa Kamptozoa Tunicata) oder kolonialen Konglomeraten (Poly-

G r i m p e & " W a g l e r Tierwelt der Nord und Oatsee I a 4 
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chaeten wie Sahellaria, Filigrana, Ghaetopterus), bei röhrenbauenden 
Formen oft Beschrankung von Respirations- und Exkretionsorganen 
auf das Vorderende. 

b) r h i z o s e s s i l e T i e r e . Die fixosessilen Tiere sind in ihrem 
Vorkommen an ein festes Substrat gebunden, sessile Tiere besiedeln 
aber aucli die Weichboden, z. B. die Schlammböden der Tiefsee, sie 
sind meist rhizosessil, d. h. sie sind im Untergrund durch ein wurzel-
artiges Geflecht (die Crinoide Rhizocrinus, Gnidarier wie Corymorpha, 
Ascidien wie Cnemidocarpa rhisopus, der Brachiopode Chlidonophora) 
oder durch divergierende Nadeln (manche Porifera) verankert oder 
durch einen basalen Stiel in den Weichboden eingepfahlt (manche Por i ­
fera, Pennatularien, unter den Anthozoen kann bei Nephthyiden der 
Ankerstiel schraubig gedreht sein). Dieser ökologische Typ der sessilen 
Tiere bevorzugt, wie erwahnt, die Tiefsee bzw. das KüstenabyssaI, er 
tritt daher in vjnserem Gebiet nu r selten auf, ich nenne die Crinoide 
Rhizocrinus, unter den Anthozoen führt Anthomastus grandiflorus z. T. 
diese Lebensweise (vgl. C. I l l a 230). Die mit ihrem Stiel in den 
Weichboden eingepfahlten Pennatularien, die auch im flachen Gebiet 
verdringen, haben noch geringe Ortsbewegungsfahigkeit und stehen 
an der Grenze zwischen rhizosessilen und hemisessilen Tieren. 

c) L i b e r o s e s s i l e T i e r e . 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 Fahigkeit zu aktiver 
Fortbewegung zu haben, sie sind also „Lieger". Hierher manche auf 
der Oberflache des Substrats liegende Foraminiferen, das wohl ebenso-
lebende schalenförmige Bryozoon Selenaria (vgl. S. VII a 10), haufiger 
treten derartige Formen im Substrat eingegraben auf (erwachsene 
My a arenaria, Bohrmuscheln). 

I I . H e m i s e s s i l e T i e r e . Hemisessil sind Tiere, die durch 
eine Haftflache, durch Spinn- und Klammerorgane, durch eine Wohn-
röhre oder eingegraben ins Substrat langere Zeit an einen Ort gebunden 
sind und in dieser Lage Nahrung aufnehmen, ohne diese vorher durch 
Ortsbewegung aufgesucht zu haben. Im Gegensatz zu den sessilen 
Tieren haben die hemisessilen noch die Fahigkeit zu freier Fortbewe­
gung, betatigen diese aber nur als Fluchtreaktion (hierher ist auch die 
Entfernung aus ungiinstigen Milieuverhaltnissen wie 02-Mangel zu 
rechnen) und z. T. in der Fortpflanzungsperiode beim Aufsuchen der 
Geschlechter. 

In der Art der Bindung an das Substrat flnden 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 Gnida-
riern (Acaulis unter den Hydrozoen, Edwardsia, Peachia), Muscheln. 
(Solen) und in schwachem MaCe bei Echinodermeu (Echinocardium). 
Bei Ortswechsel verlassen die hemisessilen Rohrenbewohner ihre Rohre. 
Festheftung durch ein Haftsekret ist bei Cnidariern (Protohydra, Hydra. 
Lucernaridea, bei Radertieren wie Testudinella, die sich wahrend des 
Strudelns mit den Klebdriisen ihres FuCes festheften und bei dem 
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Bryozoon Monobryozoon vorhanden. Auch die Aktinien mit ihrer FuB-
scheibe können hierher gerechnet werden. Eigenartig ist das bekannte 
Verhalten der Vorticelliden, die normalerweise durch ihren Stiel fest 
angewachsen sind, bei Ortsveranderung lösen 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 Gaprel-
liden finden. Rhizohemisessile Tiere sind selten, hierher die fast ses-
silen Pennatularien, dagegen treten „liberohemisessile" Formen, also 
einfache „Lieger" in gröBerer Zahl auf, hierher geboren die Mehrzahl 
der Muscheln, manche Amphipoden (Bathyporeia). 

In den strukturellen Besonderheiten zeigen die hemisessilen Tiere, 
besonders die tubicolen, starke 5^nnaherung an die sessilen. 

III. V a g i l e T i e r e . Auf die verschiedenen Bewegungsformen der 
marinen vagilen Tiere kann hier nicht eingegangen werden. Erwahnt 
sei nur der Typ der „haptischen" Tiere, da diese Haftorgane besitzen, 
mit denen sie sich zeitweilig festheften, und so gewisse Übereinstim-
mung mit hemisessilen Tieren zeigen. Wahrend aber diese bei der Nah-
rungsaufnahme sessil, nach Störung vagil sind, verhalten sich die hap­
tischen Tiere umgekehrt, sie sind bei der Nahrungssuche vagil, heften 
sich aber nach Störung an die Unterlage fest (vgl. S. 54). Bei ihrer 
Fortbewegung bleiben auffallend zahlreiche Wassertiere an ein festes 
Substrat gebunden (reptovagile Tiere), wahrend andere sowohl auf dem 
Substrat kriechen wie im Wasser freischwimmen können (bivagile Tiere). 

Die Fauna des Benthals | Die Fauna des Benthals weist regional 
sehr starke Verschiedenheiten auf, viel starkere als Pelagial und Phytal. 
Ein genaueres Studium zeigt, daJ3 diese Untersohiede in erster Linie 
durch die Bodenbeschaffenheit bedingt sind, in zweiter Linie durch Tie-
fenlage und Salzgehalt. Die Region der Gezeiten bzw. der unregelma-
Digen Wasserbedeckung erhalt natürlich eben durch diesen Wechsel der 
Wasserbedeckung eine starke Sondemote. Die für die ökologische Be-
trachtung wichtigsten Bodenarten sind Weichboden (Schlamm), Sand 
und Felsboden. 

Sandfauna Der Sandboden nimmt im Gebiet der Nord- und Ost-
see eine relativ gröBere Flache 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 zertrümmerten Schalenresten, be­
sonders von MoUusken und Echinodermen, die sich in bestimmten 
Rinnen zur Bildung einer Bodenschicht anhaufen. Material und Ent-
stehung des Schills weicht also von dem des Sandes voUkommen ab, 
gemeinsam ist beiden die Struktur (locker gebauftes kleines Festmate-
rial) und die wenigstens zeitweise intensive Wasserbewegung an der 

I. a 4» 
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Oberflache und gerade diese Faktoren smd fur die tiensche Besied-
lung bestimmend 

Fur die tiensche Besiedlung bietet der Sand drei Strukturbezirke 
1 die Oberflache des Sandes, 2 das zwischen den emzelnen Sandkor-
nern bzw Schillstuckchen beflndhche wassererfullte Luckensystem 
(Porenwasser) Diese beiden Lebensraume smd durch die Struktur des 
Sandbodens bereits gegeben, sie konnen ohne Storung dieser Stiuktui 
von den Tieren besiedelt werden Da die Einzelteile des Sandes abei 
verschiebbar sind, ist der Bau von Wohnraumen, Rohren und Gangbn 
durch die Tiere selbst moghch, diese bilden den 3 biologisch entstan-
denen Wohnbezirk im Meeressande Die bei weitem groCte Artenzahl 
enthalt das Luckensystem Die diesen Raum besiedelnde Fauna sei als 
M e s o p s a m m o n bezeichnet ( = Fauna des Luckensystems REMANE 
1933, interstitial fauna NiCHOLIS 1935) Sie enthalt in der westhchen 
Ostsee noch ca 200 Arten, in der Nordsee ist die Zahl sicher noch 
hoher Die eigenartige Tierwelt dieses Raumes ist erst in neuerer Zeit 
emgehend bearbeitet worden und hat zu zahlreichen uberraschenden 
Entdeckungen gefuhrt Das Mesopsammon enthalt unter den Protozoen 
erne Reihe charakteristischer Foraminiferen (vgl RHLMBLER 1938; 
und Ciliaten (vgl K A H L 1933), unter den Metazoen geboren m diese 
Kategone eme FuUe eigenartiger Turbellanen (vgl MEIXNER 1929,1938), 
unter ihnen uberwiegen die Kalyptorhynchier und die Otoplaniden Die 
U 0 der Schizorh^ nchier ist mit mehreren Familien nahezu voUkommen 
auf diesen Lebensiaum beschrankt, desgleichen die Familie der Gnatho-
rhynchidae, Ethmorhynchidae u a Relativ zahlreich sind auch die 
acolen Turbellanen Unter den Gastrotrichen ist die Ordnung der Ma-
crodasyoidea auf das Luckensystem des Meeressandes beschrankt (Aus-
nahme 1 euryoke Art), von den Ghaetonotoidae die Familie der Xeno-
trichulidae Die Nematoden und Rotatonen stellen zwar eine Reihe 
charakteristischer Arten, aber keine geschlossenen systematischen Grup-
pen Unter den Anneliden smd die sog Archianneliden mit Polygor-
dius, Protodnlus, Diurodrilus, Trilohodrilus, Nerillidium echte Bewoh-
ner des Luckensystems, die Polychaeten sind relativ wenig vertreten 
desgleichen die Oligochaeten (hier jedoch Michaelsena eine wichtige 
Gattung) Die Nemertmen smd wenig zahlreich (Procephalothrix, 
Arenonemertes) Sehr zahlreich smd die Copepoden vertreten. und zwai 
mit emei Reihe charakteristischer Gattungen (Paramesochra, Evansul't, 
Psammastacus, Arenopontta, Remanea u a ) , in mittlerer Artenzahl 
treten die Ostrakoden auf (typische Gattungen Psammocythere, Micro-
cythere, Microxestoleberis, Parapolycope) AUe ubngen Tiergruppen 
stellen hochstens veremzelte, aber oft sehr abweichende Arten zu diesei 
Fauna , die Gnidaria die Meduse Halammohydra, die Brjozoen die soli-
tare Art Monobryozoon, die Tardigraden die Gattungen Batillipes und 
Actinarctus ( S C H U L Z 1935), die Gastropoden die Gattungen Philino-
glossa, Mtcrohedyle (vgl H E R T L I N G 1930), sowie Caecum glabrum 

Entsprechend der Eigenart des Lebensraumes zeigen die Bewohnei 
der Sandlucken eine Reihe von stiukturellen und biologischen Beson-
derheiten, die durch die Raumverhaltnisse und durch die haufige Um-
lageiung des Sandes bedingt sind Eine notwendige Folge der engen 
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Raumverhaltnisse ist die auffallend geringe KoipergioBe der Bewoh-
ner Viele Metazoengruppen erieichen in ihren mesopsammen Vertre-
tern die geringsten GroCenwpite, so die Medusen (Halammohydra), 
Anneliden (Dmrodrtlus, Nerillidium), Nemertmen (Arenonemertes) 
usw Auch em Vergleich der Durohschnittswerte gleioher Tiergruppen 
in veischiedenen Lebensraumen ergibt fur die Sandbewohner emen be-
sonders niedngen Wert (Zahlenangaben bei R E M A N E 1933, KUNZ 1935). 
So f and K L N Z fur die slenoken Copepoden der Kieler Bucht folgende 
Durchschnittslangen Sandbewohner 0,51 mm, Weichboden 0,83 mm, 
Ph \ ta l 0 73 mm, Pelagial 1,39 mm Die von NiCHOLLS 1935 beschne-
benen Sandeopepoden ergeben sogai nur erne Durchschnitt&lange von 
0 41 ram Die Durchschnittslange der von KLIE beaibeiteten Ostra-
koden des Mesopsammon betragt nur 3,2 mm (Variationsbreite 0,25 
bis 4,5 mm) Die Durchschnittswerte smd natur l i th mnerhalb der 
Sandfoimationen je nach der KorngroBe des Sandes verschieden So 
beherbergt z B der BruchschiU bei Helgoland und auch der grobe 
imphioxushdnd viel groBere mesopsamme Arten als die Mittelsande der 
Kielei Bucht, m dem groberen Sande dei Otoplanenzone der Kieler 
Bucht liegt die Durchschnittslange des Mesopsammons wieder hoher 

Nach den ersten Untersuchungen schienen unter der Fauna des 
Luckensystems wie überhaupt m dei Sandfauna sessile Arten voll-
kommen zu fehlen (REMANE 1933) Als plausibler Grund hierfur e i -
^ab sich die haufige Umlagerung der oberen Sandschichten im na tu i -
lichen Lebensraum, die mit echt sessiler Lebensweise sohwer verembai 
1st 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 Foiaminiferen besteht 
( R H U M B L E R 1938) Die Arten zeigen eigenartige Anpassungserschei-
nungen an das Biotop des Rollsandes, wie R H I J M B L E R gezeigt hat Es 
handelt sich meist um sehr kleine, flache uhrschalenartige Formen, die 
der Obei flache der Sandkorner angeschmiegt sind ohne mit ihren Sei-
tenrandern uber das Sandkorn hervorzuragen Die Schalen smd an 
dem Sandkorn mit emer plastischen Puffersubstanz festgeheftet die 
seitlich die Schalen uberragt, aber sie auch unterlagert, gelegentlich 
sogar umhullt, so daB sie bei auftreffenden StoBen wie ein Schutz-
kissen wirkt Die Schale ist wenig oder gar nicht verkalkt, sie zeigt 
bei manchen Arten eigenaitige Randversteifungen Zu diesen gepuf-
ferten Arten der Sandfauna gehoren z B Earlmyersia, Remaneica, Tro-
chamtna squamata (mehrere Formen), T plana, T ocliracea, Spirillt-
noides circumcmctus, Causia mjudicaia u a 

Hemisessile Arten fehlen im Mesopsammon nahezu voUkommen 
Der stark euryoke Polychaet Fabncia sabella ist zwar gelegentlich im 
Mesopsammon anzutreften, doch gehort er biologisch zu den rohren-
bewohnend^n Arten Am ehesten konnte hierher das Bryozoon Mono-
bryozoon ambulans (Fig 13) gerechnet werden, das sich aber bei der 
Nahrungsaufnahme anschemend an der Oberflache des Sandes aufhalt 
und dann durch die mit seinen Haftfortsatzen fest verbundenen Sand­
korner zu den rohrenbauenden Arten uberleitet 
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Unter den vagilen Arten treten die liaptischen Tiere im Lücken-
system des Sandes auffallend hervor. Die ganz auCergewöhnliche 
Fahigkeit vieler Tiere, sich bei Beunruhigung an die Sandkörner fest-
zuheften, fallt ja jedem Beobachter der Mikrofauna des Sandes zuerst 
auf. Die Festheftung erfolgt ganz vorwiegend durch Klebdriisen, ist 
also ein Festkleben. Haufig sind die Drüsenporen auf Papillen (Haft­
papillen) Oder auf starker kutikularisierten Röhren (Haftröhrchen) 
gelegen. Derartige Haftorgane (Fig. 12) flnden wir bei dem Tardigraden 
Batillipes, den Gastrotrichen und Rotatorien des Sandes, den Archi-
anneliden Diurodrilus. bei Otoplaniden und Ciceriniden unter den Tur-

Fig. 12. Ausbildung von Haftappaiaten bei verschiedenen Tieren des Mesopsammon. 
Von linlca nach rechts: Turhanella cornuta (Gastrotrich); Thaumasfoderma heideri 
(Gastrotrich); Batillipes mirus (Tardigrad); Diurodrilus minimus (Arciiiannelid); 
Cicerina remanei (Turbellar, Eulcalyptorhynchier); Bhinepera remanei (Turbellar, 
Schizorhynchier). — hg Hattgurtel; hh hintere Haftröhrchen; hp Kranze von Haft-
papillen; hz zelienartige Haftorgane; sh seitliclie Haftröhrchen; vh vordere Haft­

röhrchen. — Nach REMASE 1933. 

bellarien (vgl. MEIXNER S. IV, 6 b 134), Rhabdogaster unter den Nema-
toden. Oft stehen mehrere Haftröhren auf besonderen Fort-
satzen, besonders am Hinterende. Verbreitet sind femer Haft-
flachen. Auch hier wird die Anheftung durch Driisensekrete 
bewirkt, die Drüsen bedecken aber ganze Flachen, besonders 
oft das Hinterende (viele Turbellaria, z. B. Gastropharyn.v, Haplo-
pharynx, Adenorhynchus, viele Kalyptorhynchier, vgl. MEIXNER 
S. IV b), bisweilen aber die gesamte Körperoberflache (Coelogyno-
pora gigas, Protodrilus chaetifer, Pr. symbioiicus u. a.). Zwischen den 
Haftpapillen und den Haftfeldem stehen als Zwischentyp giirtelartig 
angeordnete Drüsenflecken, wie sie manohen Turbellarien (vgl. S. IV b 
135) und dem Hinterende von Polygordius zukommen. In ihrer Wir-
kung entsprechen den Klebdriisen die zahlreichen über den ganzen 
Körper verteilten Glutinanten der Meduse Halammohydra, deren Haft-
fahigkeit sehr stark ist, und die austretende Leibeshöhlenflüssigkeit, 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 Sandkörner an. Ihre Zahl ist aber viel geringer 
als die der vorigen Gruppe. Zu ihnen gehören die Halacariden, die mit 
mehreren charakteristischen Arten das Mesopsammon bewohnen (z. B. 
Halacarus anomalus. Aciacarus pygmaeus, vgl. E. SCHl'LZ 1937 b). der 

Fig 13. Das einzellebende Brvozoon Monohvyozoon amhulans 
F Haftfortsatze; K Knospe; Sk Sandkörner. — Nach REMANÏ:. 

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

Im Gegensatz zu den lotischen Felsregionen des Meeresstrandes und 
SüCvrassers (Sturzbache) fehlen muskulöse Haftscheiben und Saug-
napfe den Sandbewohnern durchaus. Fur derartige Organe ist die Exi-
stenz einer festeren, gröCeren Bodenflache Voraussetzung, diese Bedin-
gung erfüllt der Sandboden nicht. 

Für die Mikrofauna des Meeressandes ist aber nicht nur die Art der 
Haftorgane, sondern auch ihre hohe Zahl am Einzeltier und ihre Ver-
teilung am Körper 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 

a) absolute Zahlen 
Sand . 
Phytal . . . 

b) prozentu.il . . . 
Sand . 
Phvtal . 

1 

25 
15 

27,8% 
33,3% 

2 

28 
28 

31,1% 
62 % 

3-10 

7 
— 

7,8% 

10-40 

14 
2 

15,5% 
4 5% 

40-250 Haft-
organen 

16 
— 

17,8% 

Derartige Formen wie Turbanella, Baiilhpes, die dicht mit Haft-
lohrchen besetzt sind, geboren zu den charakteristischen Formen dei 
Sandfauna (Fjg 12) Am regelmaBigsten ist das Hinterende des Kor-
pers mit Haftoiganen besefzt, bei mehreren erstrecken sieh die Kleb-
organo jedoch aut die Korperseiten und z T auf das Voi derende 
(Mdcrodasyoidea, viele Otoplaninae), weiterhin auf die Ruckenflache 
(viele Macrodds>oidae) odei es entstehen den Korper m verschiedenei 
Hohe umguitende Hdftringe (Cicerinidae, Diascoih)noliidde, vgl 
M E I X N E R IV b) Das Extrem bildet die totale Haftfahigkeit fast dei 
ganzen Korperoberflache wie sie bei manchen Anneliden (Protodrilus-
Arten, Trdobodrilui, Praegerta remotay, Tuibellarien (Coelogynopora 
gtgas, der Meduse Halammohydra eiieicht wird Diese weite Ausdeh-
nung der Haftfahigkeit uber die Korperoberflache laBt sicb mit den 
Gegebenheiten des Lebensraumes leicht m Einklang bnngen, im 
_Luckensystem des Sandes gewinnt der Korpei der Tiere an vielen 
Stellen Kontakt mit dem festen Substiat und bietet so die Moglichkeit 
zum Festheften Obwohl die haptischen Tiere im Mesopsammon ganz 
auffallig heivortreten fehlen echt vagile Tieie ohne Haftvermogen 
kerneswegs, wir flnden derartige Arten besondeis unter den Copepoden 
und Ostracoden, ferner unter den Cumaceen 

Die Korperfoim der Bewohner der Sandlucken zeigt auf den ersten 
Bhck Starke Verschiedenheiten selbst innerhalb enger Gruppen So 
flnden vm unter den lithophoren Turbellarien neben bieiten blatt-
forinigen Arten wie Otoplana fohacea schmal fadenformige Arten 
(Coelogynopora tenuis, vgl MEIXNER IV b), unter den Gastiotrichen 
blattformige Arten (Diplodasys minor) und nahezu fadenformige Arten 
(Urodasys, Lepidodasys), ich verweise ferner auf die Forriiunterschiede 
zwischen den breiten Tardigraden (Batillipes, Acttnarctus) und den 
Nematoden Eine nahere Betraohtung enthullt jedooh eine enge Korre-
lation zwischen der absoluten Grofie und der Korperform breite For­
men findtn sich nu r bei den absolut kiemen Arten wahrend alle groCen 
sich in mehr oder weniger staikem MaCe der Fadenform nahern Diese 
Korrelation zeigt die folgende Tabelle, die auf Grund von Befunden iii 
der Kieler Bucht aufgestellt wurde (REMANE 1933) 

Turbellarien Körperlange (absolut) 
, , Breite x 100 , , , . . , , „< 
Index — r — Mittelw. 21 

0,1-1 mm 1,1-3 mm > 3 m m 

17,8 3,7 

Nematoden: Körperlange 
Index 

0,1-1 mm 1,1-3 mm > 3 m m 
11,3 4,1 3 0 

Gastrotrichen: Körperlange 0,07-0,2 mm 0,2-0,5 mm Oi5-l mm 1 > mm 
Index 27,9 19,3 10,2 J,5 
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Man vergleiche fernei inneihalb der Aichianneliden die relativ breiten, 
aber absolut kleinen Arten von Diurodrtlus und Nerilltdtum mit den 
schmalen, aber groBen Arten von Protodnlus und Polygordius Diese 
Korrelation zwischen GroBe und Korperform ist im Sand viel enger und 
auffalliger als m anderen Lebensraumen, eine Erklarung geben auch 
hier ohne weiteres die Raumverhaltnisse Das Luckensystem setzt der 
Breite der Tiere eine bestimmte feste Grenze, der Langenentwicklung 
dagegen nicht ' GroBere Tiere konnen die GroBe also nur duich Er-
hohung der Lange erzielen Mit dieser Erklarung stimmt auch uber 
em, daD sich in andeien Lebensraumen mit Luckensystemen (Erd-
boden' vgl Protodnlus und Oeophilus) ahnliche Erschemungen flnden, 
und daB m den weiten Luckenraumen des Schills die Durchschnitts-
breite der Tiere hohei liegt und sich breitere Formen bei hoherer ab-
soluter Lange finden (Oioplana fohacea M E I X N E R ' ) als in den engen 
Luckeniaumen des Mittelsandes Aus diesen Beziehungen beraus wird 
es auch verstandlich, daB viele Tiergruppen gerade den Meeressand mit 
fadenformigen Arten besiedeln, ich nenne die Archianneliden mit 
Polygordius und Protodnlus, die Oligochaeten mit der extrem 
schlanken Michaelsena, die Turbellarien mil Coelogynopora, Nemato-
plana u a , die Nemertinen mit Procephalothrtx, 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 DaB Korperfoitsatze 
und -anhange im Mesopsammon viel geringer und seltener smd als etwa 
im Pelagial oder Phvtal, bedarf nach dem Gesagten wohl kdum der Er-
wahnung 

Die Bewegungsarten der Sandluckenfauna zeigt ahnliche Eigenaiten 
wie die Korperform, die auch mit dieser m Zusammenhang stehen 
Zunachst fallt die fast voUige Substratgebundenheit der Bewegungs-
ai ten auf Fast alle Tiere des Mesopsammon konnen sich nui auf oder 
zwischen den Sandkornern bewegen Die Fahigkeit, frei im Wasser zu 
schwimmen. fehlt dei uberwiegenden Mehrzahl dei Arten (bei emigen 
Turbellarien, z B Clieliplantlla, Pseudopolycystis und einigen Cope­
poden vorhanden) Das ist um so erstaunlicber, als die Bewegungs-
typen, die bei der Sandfauna vorherrschen (Wimperbewegung und 
Sohlangelbewegung), durchaus ein Freischwimmen gestalten 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 Sandlucken-
systems Da die Turbellarien kemeswegs uberall in so groBer Arten-
zahl auftreten wie in den Mittelsanden der Kieler Bucht, durfte in 
anderen Regionen (z B Amphioxussand bei Helgoland) dieser Pro-
zentsatz geringer sein, gleichwohl bleibt auch bei Berucksichtigung 
dieser regionalen Verschiedenheiten die Tatsache bestehen, daB die 
Wimperorganismen im Biotop Sand in hoheiem Prozentsatz auftreten 
als in anderen Biotopen des Benthal und Phytal Es handelt sich da­
bei, wie bereits oben erwahnt, um erne Wimperbewegung, die den 
engsten Kontakt mit emem Substrat wahrt, also um em ,.Wimper-
kriechen" bzw em , auf den Wimpern laufen" VieJe Arten, besonders 
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kleinere, krieclien dabei stets auf der Oberflache der einzelnen Sand-
körner, dieser die Ventralflache zukehrend. Dies macht es verstandlich, 
daD in vielen Fallen die Bewimperung auf die Ventralflache des Kör-
pers beschrankt ist, nicht nur bei Gastrotrichen, fur die dieses ja all-
gemein gilt, sondern auch bei Turbellarien (Otoplanen). In manchen 
Fallen haben sich auch bei Metazoen stus den Wimpern duroh Ver-
wachsung starkere Cirren gebildet, Cirren, wie sie ja an den hypo-
triohen Ciliaten allgemein bekannt sind und die wie bei diesen als 
kleine Laufextremitaten wirken. Derartige Cirren finden sich z. B. bei 
den Gastrotrichen der Gattung Xenotrichula und bei dem Archianneliden 
Diurodrilus, die beide bei ihrer Fortbewegung eine auftallend 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, daB Tiergruppen mit normalerweise 
anderen Bewegungsarten bei Besiedelung des Sandliickensystems zu 
Wimperbewegung übergehen. hierher gehort die Meduse Halammo-
hydra, die Anneliden Proiodrilus, Nerilla, Nerillidium, Diurodrilus, 
Trilobodrilus. 

Ein zweiter auffallender Bewegungstyp der Tiere des Mesopsam-
mon ist das Stemm-Schlangeln, eine Schlangelbewegung, die wiederum 
allerengste Bindung an das feste Substrat zeigt. da fiir sie Anstem-
men des Körpers an mindestens zwei gegenüberliegenden Körperseiten 
an feste Gegenstande charakteristisch ist. Das typische Bild des Stemm-
schlangelns zeigen ja die Bodennematoden, die sich auf diese Weise 
nicht nur im Sand, sondern auch in anderen Lückensystemen des Bo-
dens oder Phytals fortbewegen. Wichtig fur 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. KNÖLLNER), unter den Nemer-
tinen Prostomatella (vgl. FRIEDRICH 1935), unter den Gastrotrichen 
nahert sich Lepidódasys, unter den Turbellarien manche groBen Schi-
zorhynchier dieser Bewegungsform. Ihr nahert sich auch die Bewe­
gung der schlanken Copepoden der Sandlückenfauna. Sie verfügen zwar 
über ventrale Ruderextremitaten, die bei der Bewegung tatig sind und 
dabei wohl meist gegen Sandkörner gestemmt werden, aber auch die 
Rückenflache wird bei der Fortbewegung angestemmt und so kommt 
eine von Extremitaten unterstützte dorsoventrale Schlangelbewegung 
zu'stande. lm freien Wasser können sich viele dieser Arten nur über-
aus unbeholfen und ungerichtet fortbewegen. 

Alle übrigen Fortbewegungsarten spielen im Mesopsammon nur 
eine prozentual sehr geringe RoUe. Die Organismen, die sich mdt 
Krallen oder Klammerhaken an die Sandkörner anheften, zeigen eine 
Schreit- bzw. Kletterbewegung. Hierher gehören die Halacariden und 
die Ostrakoden (exkl. Polycopidae), wohl auch der Tardigrade Acti-
narctus und der sich ahnlich wie ein TausendfüCler fortbewegende Po-
lyohaet Hesionides arenarius. Alle diese Arten können gleichfalls nicht 
frei schwimmen. Strukturell sind diese Arten ebenso wie die direkt an 
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der Oberflache der Sandkörner 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 anomabis ist sogar ventral konkav. Einige wenige Arten haben 
auch die Fahigkeit, in dem Lückensystem frei zu schwimmen. Hierzu 
gehören Polycopidae (Ostracoden) und wahrscheinlich einige Turbella­
rien und Ciliaten. 

Noch zwei Bewegungseigenarten der Tierwelt des Sandlückensystems 
mussen erwahnt werden, die durch ihr gehauftes Vorkommen in diesem 
Lebensraum auffallen, 1. das Einsetzen egelartiger Kriechbewegung 
nach Beunruhigung bzw. Einengung. Es ist für 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 rückwarts und führt die 
Tiere aus engen „Sackgassen" heraus, 2. die hohe Kontraktilitat zalil-
reicher Arten, die zur Verkürzung des Körpers auf einen geringen 
Bruchteil der Normallange führt. Sie findet sich bei vielen Ciliaten, 
Gastrotrichen, Nematoden, Turbellarien, Anneliden und wird auf zwei 
Wegen erreicht, entweder durch echte Kontraktion des Körpers 
(Gastrotricha, Turbellaria, Ciliata z. T.) oder durch eine Zusammenrol-
lung des Körpers (Nematoden, Polygordius, Protodrilus, Coelogynopora, 
Praegeria u. a.), die zu einer Knauelbildung oder zu einer eng ge-
wundenen Spirale führt. Die Kontraktion erfolgt bei Berührung auf-
fallend schnell, die Streckung bzw. AufroUung dagegen meist sehr 
langsam. 

In der Entwicklung der Sinnesorgane zeigt das Mesopsammon 
manche Parallelen mit der Höhlenfauna. Hierher gehort der hohe 
Prozentsatz blinder Arten (bei Turbellarien ca. 50 %i der Arten, vgl. 
MEIXNER 1929, REMANE 1933), der besonders bei einem Vergleich 
mit den Bewohnern des Phytal und Pelagial auffallt. Soweit das 
Mesopsammon in subterranen Bezirken (Küstengrundwasser) lebt, 
fcönnte die Lichtlosigkeit der Lebensraume als Erklarung gelten, weit-
gehende Reduktion der Lichtsinnesorgane ist aber gleichfalls in den 
beleuchteten Sandgebieten vorhanden. Da das Mesopsammon in diesen 
Gebieten nicht die tiefen lichtlosen Lückenraume besiedelt, sondern die 
durchleuchteten oberen Schichten (vgl. auch KARLING 1937), ist eine 
andere Erklarungsmöglichkeit versucht worden. lm Sand wird das 
Licht an den Quarzkörnern vielfach gebrochen, so daB die Bedeutung 
des Lichtes als Orientierungsquelle herabgemindert wird. Eine weitere 
Parallele mit Höhlenbewohnern ergibt die Ausbildung zahlreicher und 
sehr langer Tasthaare (Gastrotricha, Otoplanini, Protodrilus, Diuro-
drilus, Batillipes u. a.). lm Sandlückensystem ermöglichen sie of-
fenbar eine leichte Wahrnehmung sich nahernder Sandkörner (bei 
bewegtem Sand) und der Weite des Lückenraumes (bei ruhendem 
Sand). SchlieClich sei noch auf den hohen Prozentsatz farbloser bzw. 
durchsichtiger Arten im Mesopsammon hingewiesen, nur gelegentlich 
(die Nematode Southernia rubra, Protodrilus purpiireus u. a., ein 
Kalyptorhynchier, Rhaldomolgus ruber) treten rote Farbungen auf, 
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auCerdem ist bei Diatomeenfressern der Darm gelbbraun bis braunrot 
gefarbt. 

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

Uber die Ernahrung des Mesopsammon vgl. S. 67, An dieser Stelle 
sel nur darauf hingewiesen, daB 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-
verhaltnissen des Lückensystems. Sofern allerdings eine derartige Lage 
zu dem Normalbau einer ganzen systematischen Gruppe gehort wie bei 
den Nematoden und z. T. den Gastrotrichen, bedarf diese Erscheinun^' 
keiner Erwahnung. Aber unter den Turbellarien haben verschiedene 
Familien gerade im Mesopsammon besondere und hochkomplizierte 
Fang- und Greifapparate am Vorderende herausgebildet (Gnathorhyn-
chidae, Diascorhynchidae, Karlinorhynchidae, vgl, M E I X N E R IV b). 

Gleichfalls durch die Raumverhaltnisse ist wohl die haufige Verlago-
rung des Genitalporus ans Hinterende, wie sie MEiXNER 1929 für die Tur­
bellarien und SCHULZ 1937 b für Actacarus konstatieren. begründet. Eine 
ökologisch schwer begründbare Eigenart ist die haufige Reduktion der 
Gonadenzahl. die bei vielen Arten zu einem unpaaren Hoden bzw. Ovar 
führt. Auch diese Eigenart ist bei den Turbellarien besonders auffal­
lend (vgl. M E I X N E R 1929), sie tritt auch bei Gastrotrichen (Thauma-
stodermatidae!), Halammohydra u. a. hervor. Sie tritt nicht nur bei 
stark tadenförmigen Arten auf. Oh 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 ökologisch be-
dingtes Merkmal des Mesopsammon vor, ganz allgemein treten ja in 
der Mikrofauna besondere freischwimmende Larvalstadien zurück und 
das Mesopsammon besteht ja hauptsachlich aus einer Mikrofauna. Mit 
dieser Auffassung stimmt überein, daC gröBere Arten (Polygordius, 
Protodrilus) sehr wohl solche Larvenstadien aufweisen. 

Eine an der Oberflache der Sandschicht lebende Fauna (E p i -
p s a m m o n) ist nur gering entwickelt. Ausdrücklich sei noch ein-
mal hervorgehoben, daC nur solche Arten dem Epipsammon hinzu-
gerechnet werden, die an der Sandoberflache selbst leben. nicht Arten. 
die auf zufallig auf dem Sand liegenden Steinblöcken, gröCeren Scha-
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len Oder sogar auf diesen wachsenden Algen leben Diese sind hier der 
Fels- bzw Phytalfauna zugerechnet Leidei sind diese verschiedenen 
biologischen Komponenten der Epifauna des Sandes in den publizierten 
Kanglisten meist nioht getrennt worden, so daB sich eine genaue Ab-
grenzung des Epipsammon schwer vornehmen laBt 

Zu ihm geboren zunachst eine AnzabI eurjoker Arten der Makro-
fauna, besonders Krebse (Eupagurus, Carctnus u d ), Schnecken (Lt-
tortna litorea, Hydrohia ulvae, Buccinum) und Stachelhauter (Ophi 
ura albtda) Diese baben abei ihr Hauflgkeitsmaximum in anderen 
Regionen und dringen auch meist nur m defritusreichere Sandgebiete 
vor AuBerdem gibt es jedoch noch erne speziflsche Fauna des Epi­
psammon, die sowohl Elemente der Mikro- als auch der Makrofauna 
umfaBt Zur Mikrofauna geboren \o r allem Ostrakoden (Arten der Gat-
tungen Leptocythere, Hemicythere, Cythertdeis), emzelne Copepoden 
(manche Ectinosoma-Arten), Foraminiferen und wohl einige Acola Zu 
den mittelgroBen Arten geboren Polychaeten wie Streptosyllts bidsntala 
Selbstverstandlich flnden sicb auoh haufig Vertreter des Mesopsammon 
an der Sandoberflaohe, da ja hier ihre wichtigste Nahrungsquelle, die 
Diatomeen und Peridineen am starksten entwickelt sind Unter der 
Makrofauna konnen zum Epipsammon Krebse wie Crangon crangon, 
Eurydtce pulchra, Fische (Gobtus mtnutus, G mtcrops, Trachmus draco, 
Uranoscopus, Pleuronectiden, Raja z T , Ammodytes u a ) sowie 
Echmodermen (Astropecten) gerechnet werden 

Weitaus die Mehrzahl der Arten ist vagil, immerhin treten wenig-
stens lokal auch einige sessile Arten auf ALLEN 1899 hat m semen 
genauen Untersuchungen uber die Bodentauna an den enghschen 
Kusten das Augenmerk auf einige Hydrozoen gelenkt, die mit emer 
Art Wurzelweik im Sande verankert smd Unter den Hjdroiden gehort 
hierher besonders Aglaophenia myrtophyllum, ahnlich verhalten sich 
Nemertesia antennina und A ramosa, doch wachsen diese auch auf 
Schafpn Das gleiche gilt von den Bryozoen Cellaria ftstulosa und C 
sinuosa Weitaus den meisten Sandflachen fehlt ein derartiges sessiles 
Epipsammon (uber die kolonialen Rohrenbauten der Polychaeten 
(vgl S 183) Unter den vagilen Tieren fehlt dem Epipsammon im 
Vergleich zum Mesopsammon Haftfahigkeit fast voUkommen, so daB 
also hier die Kategorie der haptischen Tiere ganz zurucktritt Es ist 
ja bekannt, daB bei dem Seestern Astropecten die Saugscheiben der 
AmbrulakralfuBe reduziert smd, und daB sich die sandbewohnenden 
Gobius-Arten nicht an die Unterlage anheften Auffallige biologische 
Kennzeichen des Epipsammon smd 1 Hoher Grad der Farbanpas-
sungsfahigkeit an den Untergrund durch Pigmentverschiebung der 
Chromatophoren Diese Eigenart ist besonders bei der Makrofauna ent­
wickelt und es ist kem Zufall, daB die Musterobjekte fur Farbwechsel 
initersuchungen dem Epipsammon entstammen (Pleuronectiden Cran 
gon crangon), auBer den eben genannten Arten kommt sie noch den 
Gobius-Arten, dei Assel Eurydtce pulchra, ferner Septa u a zu 
Intensive Farbwechselfahigkeit kommt auBerdem vielen Phytalbewoh-
nern zu, bei ihnen ist die erreichbare Farbskala z T sogar noch reich-
hdltiger, doch ist die Intensitat bei den Sandbewohnern besonders 
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gioB 2 Fahigkeit des Eingrabens in den Sand Prozentual sehr 
\iele Arten graben sich bei Beunruhigung m den Sand em oder smd 
langere Zeit m den Sand emgegraben, und zwar besonders tagsuber 
erst nachts werden sie \agil und gehen der Nahrungssuche nach 
(Ammodytes iottanus und A lanceolatus verhalten sich umgekehrt sie 
sind nachts ubei im Sand) Sie nehmen also im Sand nur erne Schutz-
und Ruhestellung em, und dadurch unterscheiden sie sich \on den 
Tieren des Endopsammon, die auch wahrend der Nahrungsaufnahme 
im Sand bleiben Nicht nur die Fahigkeit des Eingrabens an sich 
sondern auch die Geschwmdigkeit, mit dem es vor sich geht, ist fur 
das Epipsammon charakteristisch, Krebse wie Eurydice pulchra sowie 
acole Turbellarien tauchen direkt m den Sand hmein Die Art des 
Eingrabens ist sehr verschieden, meist smd es Wuhlbewegungen von 
Extremitaten (z B Crangon, Carcinus, Corystes, Portumnus, Thia, 
Ostrakoden, Stacheln von Astropecien), z T unterstutzt durch einen 
die Sandkorner weiterbefordernden Wasserstrom, den die Schwimm-
beine erzeugen ''Eurydice), Pleuronectiden, Rochen, die Mysidee Gastro-
saccus befordern durch Ruttelbewegungen Sand auf ihie Oberflache, 
andre bohren sich in den Sand em (Ammodytes) In gleicher Weise 
1st das Verhalten der Tiere auf oder uber der Sandoberflache sehr ver­
schieden Formen wie Astropecien laufen nur auf der Sandoberflache, 
Schwimmfahigkeit ist nicht vorhanden, andere Formen wie Crangon 
und Goitus microps besitzen zwar Schwimmfahigkeit, halten sich aber 
meist dicht an der Sandoberflache auf, wahrend andere oberhalb des 
Sandes lebhaft umherschwimmen (Eurydice) oder sich wahrend der 
Nahrungssuche weit von der Sandoberflache entfernen konnen (Ammo­
dytes) Letztere Formen leiten zu Arten uber, die schon eher als hypo-
pelagisch bezeichnet werden konnen, wie z B manche Mysideen (Neo-
mysis vulgaris, Paramysis spiritus), die m Scharen dicht uber der 
Sandoberflache umherschweben, sich aber nur selten auf oder in den 
Sand begeben 

Diese verschiedene Spezialbiologie des Epipsammon bringt es mit 
sich, daB im Korperbau sich wenig emheitliche Zuge erkennen lassen 
Die Fische dieser Region zeigen naturlich wie viele Benthonten oft 
depressiforme Gestalt (Rochen) oder den biologisch ebenso wirkenden 
Pleuronectidentyp, oder den langgestreckten Formen typ (Ammodytes) 
Die Augen smd oft stark an die Dorsalflache bzw die Oberseite ver-
lagert, auch bei Krebsen (Crangon) Interessanter sind die Vorrich-
tungen, die em Atmen bei Aufenthalt im Sand ermoglichen, doch wurde 
die Besprechung dieser Eigenart hier zu weit fuhren Freischwim-
mende Larvenstadien smd im Epipsammon verbreitet 

Das E n d o p s a m m o n schlieClich besteht aus Tierarten, die m 
der Sandschicht leben, bei ihrer Bewegung die Sandkorner verschieben 
und sich nur bei Flucht vor ungunstigen Milieuverhaltnissen oder bei 
der Fortpflanzung auf die Sandoberflache oder ms freie Wasser be­
geben Am Endopsammon beteiligt sich fast ausschlieClich die Makro-
fauna, da ja zum Verlagern der Sandschichten eine gewisse Kraft er-
forderlioh ist Biologisch wird das Endopsammon durch 3 Typen re-
piasentiert, die naturlich nicht scharf voneinander abgegrenzt sind 
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1. Röhrenbauer (Tubicole). Die Röhrenbauer geben besonders dem 
Feinsand des oberen Literals (Fig. 14,15) ein ganz charakteristisches Ge-

Fig. 14. Röhren und Lage iJer wichtigsten Eulitoraltiere in Sand- und Weichboden. 
Die Flache reicht bis ca. 30 cm Tiefe. a Arenicola marina, b Pygospio elegans, 
c Corophium volutatorf d Scrobicularia plana; e Cardium edule, f Macoma baliicaj 
g Nereis diversicolor, k Lattice conchilega, i Heteromastus filiformis; k Mya arenaria. 
Zusammengestellt nach Angaben verschiedener Autoren. VgL auch Fig. 15, 26, 31. 

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

Fig. 15. Einige weitere Formen von Röhrenbauten bei Tieren des Eulitorals. 
a gerade Vertikalröhre mit Kothaufen am Hinterende von Scolecolepis squamatus 
(nach WOHLENBERG) , b Gabelige Röhre des Kafers Bledius arenarius (nach BRO-
LARSEN, etwas abgeandert), r Ü-fÖrmige Röhre dea Polychaeten Poecüochaetus serpens 
(nach ALLEN), d Vertikalröhre mit abzweigenden Brutröhren (Jungtierröhren) des 

Arophipoden Corophium arenarium (nach THAMDRUP), 

(selten anderen FremdkÖrpern) durch ein Sekret (Polychaeten u. a.) 
verfestigt ist. Die Röhrenbauer des Endopsammon gehören zu den 
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verschiedensten Tiergruppen, wir linden unter ihnen Polvchaeten 
(Arenicola, Pypospio u a ) Echinodermen (Echmocardttim), Entero-
pneusten (Balanoglossus claiigerus), Krebse (Corophtum voluhitor, C 
arenariuni), Muscheln (Solen bzw Ensts), auch die in die Sandgebiete 
der Gezeitenzone voi dringenden Insekten sind gioBtenteils tjpische 
Rohrenbauer (Bledtus arenarius u a , vgl E B R O - L A R S E N ) Fu r die 
Rohrenbauten des Endopsammon smd folgende Merkniale charakte-
ristisoh Die Rohren smd nicht emfache Hullen, son dei n umfangreiche 
Gange, in denen sich die Tiere aktiv bewegen kennen, bei ungunstigen 
Lebenslagen bzw m der Fortpflanzungszeit werden die Rohrenliauten 
leicht verlassen und spater neue hergestellt Eine gewisse Ausnahme 
stellt die Polychaetengattung Pectmaria (+ Lagis) dar, deren au^ 
Sandkornern gleichmaCig aufgebaute kocherformigen Gehause von dem 
Tier nach Art der Kocherfliegen mittransportiert werden, doch geboren 
diese Arten mehr dem Weichboden an als den eigentlichen Sand-
gebieten Ahnlich verhalt sich die Polychaetengattung Onenta, die 
dllerdmgs normalerweise eingegraben liegt, bei Ortsveranderung aber 
ihre aus Sand und Schalentrummern bestehende Rohre mitnimmt 
Auch sie drmgt m Weichboden vor ebenso wie die gleichfalls kocher-
tragenden Arten der Eunicidengattung Onuphis Die Rohren der tu-
bicolen Sandbewohner fuhien von der Obeiflache meist senkrecht in 
die Tiefe, sie ragen nicht uber die Oberflache ins freie Wasser (Als 
Ausnahme konnte der Poljchaet Lanice conclnlega angefuhrt werden, 
dessen feste aus Sandkornern gebaute Rohre bis ca 1 cm die Ober­
flache uberragen und am Ende em Geflecht von Fortsatzen bildet) (Vgl 
Fig 14 h) Auch Lanice gehort jedoch mehr den Weichbodengebieten 
des oberen Litorals an, gelegenthch baut sie ihre Rohren sogar auf frei-
liegende Muschelschaler Neben derartigen emfachen Vertikalrohren 
kommen aber im Sandgebiet komphziertere Bauformen vor Bei Ble­
dtus arenarius und nicht selten auch bei Pygospio elegans ist die Rohra 
oben gegabelt und bei Nereis diverstcolor zweigen mehrere Seitengange 
ab, die an der Obeiflache munden Weitere Komplikationen kennen 
durch seithche Brutgange (Corophium arenanum, vgl Fig 15), zahl-
reiche seitlich anschlieBende Eikammern (Bledtus vsl WOHLENHERG 
1937 E B R O - L A R S E N ) , odei Speicherraume fur Nahrung (Bledius) 
auftreten Eine andere charakteristische Rohrenform der Sandbewohner 
1st die U-Form, die sich besonders im Eulitoral findet, der Polychaet 
Poecilochaetus serpens, der Amphipode Corophium volutaior, der Entero 
pneust Balanoglossus clavigerus (Fig 16) geboren hierher, Arenicola zeigt 
diese Form nur annaherungsweise (vgl THAMDRUP 1935) die eigentliche 
Rohre mit veifestigter Wand bildet etwa em L, zu dem untenidischen 
blmden Ende fuhrt von der Oberflache em Einsturztrichter und Ein-
sturzkanal, in dem Sand von der Oberflache nach unten gelangt wo 
er von den Tieren gefressen wird In festerem Boden ist dieser Kanal 
often, und dann ist tatsachhch eme U-formige Rohre vorhanden Bei 
Polychaeten und Balanoglossus wird an dem emen Ende der U-Rohre 
der Kot abgegeben und bildet die fur deraitige Sandflachen so charak-
teristischen Hautchen In ihrer biologischen Bedeutung noch voUig unklar 
smd die komplizieiten aus mehreren Etagen horizontaler Spiralgange 
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bestehenden Wohnrohren. die G R I P P 1927 beschrieben hat. und die, wie 
RATHJEN neuerdings feststellte, dem Polychaeten Paraonis fulgens an-
gehören. Entsprechend der ganz verschiedenen Organisation der hier-
her gehörenden Organismen erfolgt das Einbohren in den Sand in 
mannigfacher Weise, entweder duroh typische Bohrbewegungen mit 
den abwechselnd schlanken oder durch Fliissigkeitsfiillung prall er-
weiterten Vorderende (Arenicola, Balanoglossns u. a.), durch Extremi-
faten (Corophium, manche Polychaeten) oder durch Hinaustragen der 
Sandkorner mit den Mandibein (Bledius) Über die Abhangigkeit der 

Fig 16 Balanoglossns clavigerus, der ahnlich wie 
Arenicola in einer U-formigen Rohre im Sande lebt 
und Kothaufchen nach der Oberfl&che abgibt. Dringt 

gleichfalls ins Eulitoral vor. 
iNlach SxiiSNY aus HESSE 1923. 

Orientierung beim Eingraben in den Sand von Statozysten vgl. V. BUD-
DENBROCK 1913. Kleinere Formen wie Pygospio und Fabricia können sich 
in das Liickensystem des Sandes hineinzwangen und leiten dadurch zum 
Mesopsammon uber 2 Sandlieger. Die Sandlieger leben ohne Wohn-
rohre im Sand eingegraben und nehmen hier in Ruhelage Nahrung 
auf. Durch die Nahrungsaufnahme wahrend 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 ausschliefilich Muscheln 
und Krebse (Amphipoden und Cumaceen). Unter den Amphipoden ge­
horen hierher Bathyporeia-Arien, Hausiorius arenarius, Pontocrates 
norvegicus und P. arenarius u. a., unter den Cumaceen Cumopsis good-
siri, Bodotria arenosa und B. scorpioides, Lamprops fasctata und Pseu-
documa longicorne. Wahrend die genannten Amphipoden durchweg 
mittelgroB sind, gehoren die Cumaceen zu den Kleinformen, und es ist 
durchaus moglich, daC z B Bodotria im groben Amphioxus-Sand nach 
Art des Mesopsammon lebt. Die Amphipoden sind fast alle hell, farb-

G r i m p e &, W a g l e r . Tierwelt der Nord- und Oataee I a 5 
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los; ernahrungsbiologisoh gehóren fast alle ausnahmslos sandliegenden 
Krebse zu den ,Sandleckern". Sie besitzen noch hohe Bewegungsfahig-
keit, verlassen bei Stórung den Sand und bohren sich nachher 
wieder ein. 

In Bewegung und Ernahrung verhalten sich die sandliegenden 
Muscheln vresentlich anders, sie sind Strudler. also Suspensionsfresser 
(nur Macoma und Tellina Taster) und ragen dementsprecheiid mit 
ihren Siphonen bis an die Oberflache des Sandes. Aktive Entfemung-
aus dem Sand kommt zwar bei manchen Arten, besonders jungen Indi­
viduen vor (auch bei jungen Mya arenaria), fehlt aber bei gröBeren 
lief in den Sand eingegrabenen Muscheln. Die letzteren Formen (z. B. 
Mya) besitzen dementsprechend einen langen Sipho. der im Sand m 
einer Art Rohre liegt, so daC derartige Formen zu den Röhrenbauern 
überleiten In der Schalenform zeigen die Sandlieger-Muscheln zwei 
Form-Extreme. 1. Die Kugelform (Cardium^ Venus) bei Arten, die 
dicht unter der Oberflache leben, ihre Schale ist oft mit Rillen und Dor-
nen bewehrt, die als „Ankermechanismen"' gedeutet werden (vgl. 
F L A T T E L Y und W A L T O N 1922). 2. Die Messerform mit flachen, meist 
glatten Schalen wie sie in deutlicher Ausbildung Gari tellinella zeigt 
Die höchste VoUendung erreicht diese Form bei Ensis. Sandlieger ist 

ferner der berühinte Bran-
z^=^^^^^=^^=ï^^ chiostoma (Fig. 17), der 

m seiner Ernahrung an 
die Muscheln, in seiner 
hohen Beweglichkeit im 
Wasser und durch den 
Sand aber an die sand-

^8' liegenden Krebse erinnert, 
Branchiosioma (Amphioxus) lanceolatum . i f - . i i , 

in seiner Normallage im Sand (Sandlieger!). SO^ie d e r S c h l a n g e n s t e m 
Aus HEŜ SE 1923. Acrocnida, dor seme Arm­

enden zum Nahrungsfang 
aus dem Sand herausstreckt. Die Sandlieger reichen ebenso wie die 
Röhrenbauer bis ca. 25—30 cm unter die Sandoherflache. 

3. Vagile Arten des Endopsammon. Die beiden bisher behandelten 
Lebensformen des Endopsammon geboren biologisch zu den ,.hemises-
silen" Arten. Kriechende bzw. wühlende Fortbewegung durch den Sand 
bietet den Organismen bedeutend gröi3ere Schwierigkeiten als gleiche 
Bewegung in Weichböden. Gleichwohl gibt es einige echt vagile Arten 
des Endopsammon, die sich durch den Sand wühlen biw. in leicht ver-
ganglichen Gangen fortbewegen. Hierher gehören einige eurvöke Poly-
chaeten wie Nephthys, Scoloplos, die bis weit in die Weichbodengebieto 
vordringen, mehrere spez(flsche vagile Bewohner des Endopsammon 
(Ophelia-Arten) sowie die rauberische Schnecke Natica, die einige cm 
unter der Oberflache im Sand entlangkriecht. Muscheln überfallt. an -
bohrt und aussaugt (vgl. Fig. 18). In der obersten Gezeitenzone jagen 
Kafer der Gattung Dyschirius auch unter der Sandoherflache nach dem 
Kaf er Bledius arenarius (vgl. E. B R O - L A R S E N ) , doch leben und jagen 
die Tiere auch auf der Oberflache, so daö sie sowohl dem Epi- wie dem 
Eijdopsammon angehören. Emahrungsbiologisch gehort das vagila 
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Endopsammon teils zu den Raubern (Natica Fig. 18, Nephthys), teils zu 
den Sandfressern (Scoloplos, Ophelia). 

Im AnschluB an die biologischen Formtypen seien kurz die Ernah-
lungsverlialtnisse der Sandfauna geschildert. An Nahrmaterial stehen 
zur Verfügung. 1. Organismen und Detritus des Pelagials in der über 
dem Sand beiindlichen Wassersohicht. 2. Abgestorbene bzw. abster-
bende Organismen und Detritus des Pelagials, die auf die Sandober-
flache niedergesunken sind. Im allgemeinen ist die Wasserbewegung 
iiber dem Sandboden so stark, daB keine Ablagerung von Sinkstoffen 
erfolgt, andernfalls würden an dieser Stelle ja bald Weichböden ent-
stehen. Aber die Wasserbewegung wechselt in ihrer Intensitat und 
zeitweise kann es auch auf Sandflachen 
zum Absatz von Sinkstoffen kommen. __^j^g_^^_^ _ ^ 
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-
verhiiltnisse und z. T. durch die Be-
riihrung 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 
die Sandkörner der Oberflachenschicht 
von Diatomeen besiedelt, die bei Massen-
entwicklung die Oberflache gelbbraun 
farben (Diatomeen-Sand). Ebenso groCe 
Massenentwicklung zeigen lokal boden-
lebende Peridineen, die gleichfalls eine 

intensive Braunfarbung des Sandes hervorrufen können._ Im Gezeiten-
gebiet besiedeln in gleicher Weise kleine Grünalgen und Blaualgen als 
„Sandalgen" das Sandgebiet und fiihren zur Bildung einer Grünschicht 
an der Oberflache oder dicht unter der Oberflache des Sandes. Diese 
kann z. B. im Farbstreifen-Sandwatt (vgl. E. SCHIILZ 1937 a) zu einer 
Verflechtung der Sandkörner 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 Strudlem 
ausgewertet, wie sie durch Branchiostoma und zahlreiche Muscheln 
unter der Makrofauna, durch Fabricia und Monobryozoon unter der 
Mikrofauna vertreten sind. Allerdings diirfte schon fur diese „Suspen-
sionsfresser" nicht der normale Nahrungsinhalt des Pelagials die aus-
schlieCliche Nahrung sein, da bei Wasserbewegung auch Bodendetritus, 
abgesunkene Tierleichen (Nahrungsgruppe 2) und sogar Bodendia-

Fig. 18. 

Die zum \agilen Endopsammon 
gehorendo Schnecke Natica, die 
eine im riand lebende Muschel mit 
iliren FuBteilen umfaBt und mit 

dem Russel anbohrt. 
A us HESSE 1923. 

r. a 5* 
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tomeen (Giuppe 3) eingestrudelt werden kennen Tatsachlich warden 
im Darra von typischen Strudlern wie Cardium edule und Mya arenana 
sogar vorwiegend Bodendiatomeen gefunden (RAUSCHENPLAT 1901), 
fco daB fui die Strudler Nahrungsgruppen 1—3 in Betracht kommen 
In der Artenzahl machen die Strudler in dei Sandfauna nur einen ge-
ringen Prozentsatz aus (in der Kieler Bucht nur 1,5% der Metazoen), 
in der Individuenzahl treten sie jedoch regional m der Gezeitenzone 
stdik heivor THAMDRUP 1935 land im danischen Wattenmeer b n 
5410 Stuck Cardium edule pro qm, WOHLE^B^RG (1937) im SUter 
Wattenmeer sogar 39 600 Stuck pro qm (allerdings der Jugendgruppe 0 
angehong) 

Filtrierer fehlen dei Sandregion so gut wie voUkominen, nur Coro-
phium kann teilweise als solcher geiten (vgl THAMDRUP 1935) Die 
Nahrung dei Giuppe 2 wird abgesehen von den bisher erwahnteii Aiten 
\on Epistratfressern aufgenommen Als solche kommen zunachst Taster 
in Betracht Auoh sie sind der Artenzahl nach recht gering v ei treten 
und z T durch nieht ganz typische Vertreter reprasentiert Zu den 
Tastern gehoren 1 Polychaeten (Poecilochaetus serpens, Pygospio, 
Scolecolepts), die mit ihren 2 langen Tontakeln die Sandoberflache ab-
tasten, z T aber auch die Tentakeln m der Wasserschicht uber dem 
Boden „spielen" lassen 2 Muscheln wie Macoma und Tellma, die mit 
ihrem langen Ingestionssipho die Sandoberflache absucheii und Partikel 
vom Boden einstrudeln oder mit ihren Velumanhangen die Oberflache 
dbsuchen (Nucida) 3 Corophium volutalor, der zeitweise mit semen 
langen Antennen oberflachliches Bodenmaterial in semen Rohrenein-
gang hinembefordert und dadurch , Sternspuren" erzeugt (vgl 

THAMDRUP) Unler den Tastein 
koniien •nohl am besten der See-
igel Echmocardium (und Spa-
tangus angereiht werden, der 
mit semen extrem delmbaren, 
mit breiter Endscheibe versehe-
nen vorderen AmbulakralfuCen 
an die Sandoberflache greift und 
dort Nahrungskorper aufnimmt 
und weiterleitet (Fig 19) Auch 
von denTastern werden in reichem 
MaBe Diatomeen und Klemalgen 
der Sandoberflache aufgenom­
men Epistratfresser smd eine 
Reihe von Aasfresser, wie sie 
sich sowohl in der Mikro- wie 
der Makrofauna finden Beson-
ders charakteristisch ist diese 
Ernahrung fur die groCeien und 
mittleren Otoplaninae, die irgend-
wie verletzte Tiere ergreifen 
Die Otoplaninae zeigen ja auch 

im Brandungsgurtel eine enorme Massenentwicklung Die Ivrebse Eury-

Fig 19 
Dcr Seeigel Echmocardium cordatum in 
seiner Wohnhohle im Sand im Verbin 
dungsrohr mit der Oberflache eines der 
groBen vorderen AmbulakralfuBchen die aiif 
die Oberflache des Sandes gefiihrt werden 

Nacb UEXKUIL aus HESSE 1923 

und mit ihrem Pha rynx aussaugen 
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dice, Crangon sowie Eupagurus sind typische Aasfresser des Epipsammon, 
Eurydice iiberfallt in Scharen irgendwie vei-letzte Tiere der Strandregion. 

Eine bedeutende Rolle \m Nahrungshaushalt spielt die autochthone 
Pflanzenwelt (Nahrungsgruppe 3). Uiese Nahrung wird von einem 
groBen Tell des Mesopsammon aufgenommen. Der prozentuale Antell 
der Diatomeenfresser des Mesopsammon der Kieler Bucht betragt ca. 
20% der Metazoenarten, hierher geboren Acöle, kleine Otoplaniden, 
Gastrotrichen, Rotatorien, Tardigraden u. a. Auch einem charakteri-
stischen Ernahrungstyp des Endopsammon, den „Sandleckern" diirften 
vorwiegend Kleinalgen zur Nahrung dienen (daneben den Sandkörnern 
ansitzende Tiere. evtl. auch Detritus). Die Sandlecker ergreifen ein 
Sandkorn und drehen es unter Abschaben der Oberflache herum und 
werten es dann beiseite. Dieses Verhalten wurde zuerst von ZIMMER 
1933 bei Cumaceen beobachtet, es kennzeichnet aber auch die Sandlieger 
unter den Araphipoden (Bathyporeia, Pontocrates, Haustorius), den 
Kater Bledius arenarius (vgl. E. B R O - L A R S E N ) und die Fliege Scalnlla 
kuhguttata (vgl. BR.\UNS 1939) in den Sandflachen der Gezeitenzone. 
Ihnen steht die Schnecke Hydrobia ulvae, die, soweit sie Sandgebiete 
bewohnt, die Mikroflora der Sandoberflache abweidet, sowie einige Ar-
chianneliden mit Schlundknopf (Protodrilus, Polygordius), die gleich-
falls mit diesem die Oberflache der Sandkörner „bearbeiten", nahe. Auch 
die kleinen Seegurken der Gattung Synapta, die im Schill vorkommen, kön-
nen zu den Sandleckern gezahlt werden (leiten zu den Tastern iiber). 
Sie kleben bei der Bewegung ihre Tentakel auf die Sandkörner und 
fühien die festhaftenden Partikel zum Mund. 

Die gleichen Nahrungsbestandteile wie die Sandlecker dürften die 
Sandfresser, also die echten Substratfresser, verwerten. Echte Sandfresser 
gibt es bedeutend weniger, als man nach manchen Literaturangaben 
annehmen könnte. Es gehören nur wenige Arten der Makrofauna 
hierher (Arenicola, Scoloplos, Ophelia, Polydora z. T.). Bei den grö-
fieren Arten unter ihnen kann der Anteil der aufgenommenen tierischen 
Organismen des Mesopsammon gröBer 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 flnden. 

Die Coenosen innerhalb der Sandregion pei- Sandboden ist in 
seiner KorngróBe. in seinem Gehalt an Feinmaterial usw. sehr ver-
schiedenartig, es ist daher nicht erstaunlich, daB seine Besiedlung re­
gional sehr betrachtliohe TJnterschiede aufweist, die die Unterscheidung 
verschiedener Coenosen erfordern. Unter den „Communitys" PETER-
SENS lebt die V e n u s - G e s e l l s c h a f t (E.v.) (Fig. 20) mit den Charakter-
arten 1. Ordnung: Venus gallina und Tellina fahula, 2. Ordnung: Mac-
tra (Spisuia) suhtruncata, 3. Ordnung: Ophiura texturata, O. albida, 
Echinocardium cordaium (tiefere Teile) im Sand. Als hauflg vorkom­
men de Arten werden erwühnt: die Muscheln Cyprina (Arctica) islan-
dica, Solen (Cidlellus) pellucidus, Thracia pnpyracea, Montacula 
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(Tellimya) ferruginosa und die Schnecken Buccinum undaium, Fusus 
(Neptunea) antiquus, Nassa reticulata, Natica pulchella, Beta sp., Tro-
phon truncatus u. a. In bewegtem Plachwasser rait harlem Sandboden ist 
Tellina tenuis reich vertreten. Von dieser Venus-Gemeinschaft wird 

Fig. 20. Venus-Coenose mit Eeljinocardiura. Besiedlung auf 0,25 iii". 
Kattegatt, 10—11 m Tiefe. — Muschelii: 3 Venus galliua, 18 Ex.; 2 Tellina fabiila, 
10 Ex.; 3 Montacuta (Tellimya) ferruginosa, 4 Ex.; 4 Cultellus (Solen) pelluciitmi. 
I Ex.; 5 Arctica (Cyprina) islandiea, 1 Ex.; Schnecken: 6 Philine aperta, 1 Ex.; 
Polychaeten; 7 Travisia forhesi, 1 Ex.; 8 Nepkthys spec, 3 Ex.; 9 Scoloplos (Aricia) 
armiger, 1 Ex.; StaoI)elhauter: 10 Echinocardivm cordatum, 3 adult u. 18 juv.; 

11 Opkiura albida, 1 Ex., und O. affinis, 1 Ex.; Krebse: Gammaridae, 1 Ex. 
Nach PKTERSEV 1918. 

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

Vm ein genaueres Bild dieser Venus-Community zu geben, seien die wic.htigsten 
Alten auf Grund der Untersuchungen von BLEGVAD (1930) im Gebiet des Kattegatt-
Skagerrak genannt. BLEGVAD traf hier in drei Gebieten. namlich I. südl. von Hals, 
west], der Linie Fornoes-Westende von Loeso-N'ord-Renner-Licht-Skan Feuersehiff; 
II . nördl. von Hals, west], der Linie Fornoes-Westende von Loeso-Nord-Ronner-Licht-
•Skan Feuerschiff, und III . südl. von Hals, östl. der Linie usw. eine Venus-Community 
+ Eehinocardium. Es waren in diesen Gebieten 

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

^pisulti siMruncata (vorwiegend junge Tiere) 4B8 (0-3607) 177,5 (0-880)ilB3 (0-1053) 
Ampelisea brevicornis 'i72 (29-885)1 43 (9-136) ; 14 (0-41) 
Pectinaria koreni 40 (0-150) 
Tellina fabula 9 (2-19,5) 
Aucula nitida 2 (0-16) 
Nefhthys hombergi 12 (1.3-16) 
Venus (Chione) gallina 5 |0-13) 
^eoloplos armiger 10 (0,6-29) 
Ophiura albida 15,5(7,.5-35) 
Echinocardtum cordatum 1,8 (0-7) 

jut! 14,4(0-130) 
Ophelia Umacina 5 (0-8) 
Echinocyamus pusillus 1.2 (0-4) 
Travisia forbesi 0,3 (0-1,7| 
Philine aperta 4,3 (0-9) 
Ophiura affinis 2,8 (0-8) 
Cultellus pellucidus 6 (0-34) 

19 (0-123) 
36 (6-68) ' 8 (0-20) 
;« (2-761 , 0,1 (0-1) 
15 (10-21) (0-12) 
12 (1-50) 4 (0-13) 
5,5 (0-16) 13 (4-26,5) 
4 (2-9) 8,5 (0-20) 
0 8 (0-2,5) 4,5 (0-18.5) 
0,5 (0-2,5)1 2,2 (0-(0) 
1,4 (0-6) I 9,5 (0-26) 
0,5 (0-2,5) 15 (0-41). 

— 13 (0-46) 
5 (0-15) 1,9 (0-6) 

2,1 (0-12) 
1,3 (0-5) i 1,1 (0-2,5) 

Corbula gibba (,4 (0-9) I 5,4 (0-25) ; 0,5 (0-2,5) 

In III erreicht ferncr Bathyporeia guiUiamsoniana 3, Phoxoccphalus holbölli 1,8, 
iiastrosaccus 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 Umacina, 
Nephthys longeseiosa; an 17: Echinocyamus pusillus, Philine aperta; an 16: Cul-
ietius pellucidus; an 14: Eehinocardium cordatum, Pectinaria koreni; an 12: 
Gastrosaccus spinifer; an 11: Phoxocephalus holbölli; an 10: Nucula nitida, Mo-
coma calcarea, Beta turricula, Diastylis rathkei, D. spinosa, Travisia forbesi, Asterias 
rubens; an 9: Bathyporeia pelagica, Ophiura affinis; an 8: Montacuta bidentata, 
*iyndosmya alba, Corbula gibba, Arctica islandica, Buccinum uniatum, Hippomedon 
denticulatus usw. 

c) Spezifische Arten, die bei BLEGVAD nur in der Venus-Community (I—III) an-
geführt sind. mit Angabe der Zahl der Stationen (unter 23), an denen die Art ge-
iundon wurde: „Edwardsia chrysanthellum^' (wohl Halcampa duodecimcirrata) 5, 
Amphicteis gunneri 1, Pista cristata 1, Lamprops fasciata 4, Portunus dppurator 1, 
Hippomedon denticulatus 8, Haustorius arenarius 2, Phoxocephalus holbölli 11, Noto-
tropis swammerdami 3, N. vediomensis 1, Tellina tenuis 6, M-ya iruncaia 6. Thracia 
fragitis 3, Mactra stultorum 1, Cardium norvegicum 1, Nassa reticulata 3, Natica 
catena 3, Amauropsis islandica 1. Rein nach den BLEGVADschen Tabellen ergeben sieh 
nocli zahlroiche weitere spezifische Arten, es sind aber Algenbewohner, Steinbewohner 
usw., die bei den ,,blinden" Bodengreiferfangen rait in die Listen gekommen sind, 
ohne ökologisch der Sandfauna anzugehören. 

Zur Sandfauna gehort ferner die Macoma-Community (d) PI-:TER-
SENs (Fig. 21). Sie ist keineswegs auf Sand beschrankt, besiedelt aber 
weite Strecken des Küstensandstrandes. Sie enthalt als Charakterart 
1. Ordnung Macoma baltica, als Charakterarten 2. Ordnung Uyu are-
naria. Cardium edide, Hydrobia sp. (ulvae), Scrobictdaria plana. Es 
handelt sioh um eine nach den Bodengreiferfangen an „Biomasse" meist 
arme Coenose. Auf Grund der Daten von 17 Stationen, die PETERSEN 



I. a 72 Remane 

1915 fur auf Sandboden lebende Bestande dieser Gemeinschatt in der 
danischen Beltsee gibt, zeigt die Macoma-Goenose kurz folgendes Bild. 

a) An Individuenzahl hervortretende (abundierende) Arten dcr Makrofauna mit 
Angabe der durchschnittlichen Anzahl pro qm und der Schwankungsbreite: Macoma 
baltica 30 (0—141), Carcliiim edule (+ C. sp.) 23 (0—215), Spisula subtruncaia 6.1 
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Fig. 21. Macoma-Coenose (d). Besiedlung auf 0,25 m". Ringköbing Fjord. 
Eulitoral, 0,3 m Tiefe bei Hothwasser, trocken bei Niedrigwasser. 

1 Macoma baltica, 5 Ex.; 2 Cardium edule, 1 adult, 3 juv.; 5 Mya arenaria, 1 adult, 
2 juv.; 4 Arenicola marina, 4 Ex.; 5 Nephthys spec, 2 Ex.; 6 Scoloplos armiger, 1 Ex. 

Nai'Ii PETEKSEN 1918. 

(0—106), Mya sp. (wohl arenaria) 4 (0—23), Cardium fasciatum + Pxiguum 3,8 
(0—21), Tellina tenuis 3,7 (0—46), Nassa reticulata 2,3 (0—11,5), Nephthys sp. 2,1 
(0—8). Scoloplos armiger'2 (0—24), Hydrobia 1 (0—?), Macoma calcarea 1.5 (0—17), 
Ophiura albida 1.4 (0—17), Syndosmya alba 1,1 (0—10), Arenicola marina 1 (0—10). 
Auf Grund dor Bodengreiferteclinik sind aber .sicherlich die Zahlen fur Arenicola, 
Mya, Crangon (0.1!), wohl aueh Hydrobia, sowie Spioniden viel zu gering. Ge-
wiphtsmaBig stehen natiirlieh die groBcn Muscheln an 1. Stelle. 

b) In einem hohen Prozentsatz der Stationen vorhandene (konstante) Arten der 
Makrofauna. Von insgrsamt 17 Slat ionen waren vorhanden an 16 Nephthys sp., an 
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14 Macoma balttca an 12 ^ya, an 11 Scoloplos armiger an 9 Cardium cdiile, an 7 
fvassa reticulata, an 6 Cardium fasciatum + exiguum an 4 Hydtohia Pectinarta 
korem, Ophiura albida, Nereis, Arenicola marina Montacuta hidentata Differential 
arten gpgenuber der Venus Coenose sind Macoma baltica, M calcarea Cardium edule, 
C fasciatum + exiguum, Hydrobia Arenicola Im salzreirhcn "Wasser kommen nach 
PETEBSEV 1924 noch Tapes aureus und T pullastia hinzu (Weiteres uber die Ma 
Loma Coenose siehe S *̂1 ) 

Eine genaue Gliederung der Makrofauna des Sandes unter Beruck-
sichtigung feinerer Unterschiede des Bodengrundes hat te bereits A L L E \ 
1899 fur den Kanal (Plymouth-Eddystone-Grunde) gegeben A L L E X 
hat bereits die veischiedenen KomgroBen des Sandes ermittelt und erne 
umfangreiche Artenliste, sowohl fur die emzelnen Fangplatze als auch 
fur die Bodengrunde Feinsand, Grobgeroll mit Sand oder Mud, Fem-
geroll, SchiU und Sterne gegeben Die Tabellen zeigten deuthche Un­
terschiede in der Besiedlung dieser Bodengrunde Bei der Betrachtunj; 
der Tabellen ist allerdings zu berucksichtigen, daC bei den Fangen die 
gesamte Grundfauna und nicht nur die des Saud- bzw GeioUbodens 
berucksichtigt ist Es finden sich also sowohl Felsbodentieie, die au t 
emzelnen Gesteinsblocken als auch Phytaltiere, die auf deni Giund 
zerstreut wachsende Algenbusche besiedeln, m den Faunenlisten an-
gegeben Im gleichen Gebiet (K^anal \ o r Plymouth) hat dann FORD 
1923 unter Benufzung von Bodengieiferfangen eine Gliederung der 
Sandbodenfauna m veischiedene Gemeinschaften voigenommen Er 
zeigt zunachst klai, daB in der Makrofauna, die auch hiei allein un-
tcisucht wird, em deutlicher Unterschied zwischen Grobsand- und 
I'einsandgebieten nachweisbai ist Ei veigleicht in emer Tabelle den 
Femsand, m dem die ALLENschen Korngrofienklassen VI, VII, VIII 
(KomgroBen von 1 mm abwarts) vorherrschen, mit dem Grobmaterial, 
dds vorwiegend Material der Klassen II , I I I , IV (Koingrofie 1,5 mm 
bis > 5 mm) enthalt (Siehe Tabelle 2 auf Seite 74) 

Wie aus dieser Faunenliste ersichtlich, reicht die Giuppe A bis m 
recht detntusreiche Gebiete hinein 

Auf Ciund dieser Vergleiche kommt FORD zu dem duichaus be-
lechtiglen SchluB, daB innerhalb der Sandboden zwei deutlich t ienn-
bare Coenosen unterschieden werden mussen 

I Die S p a t a n g u s p u i p u r e u s - V e n u » f a s c i a t a - G e -
m e i n s c h a f t (SpVf) des Schills und gioben Sandmaterials mit den 
in der obigen Tabelle 2 in der rechten Kolumne (B) aufgefuhiten Arten 
(Fig 22) 

I I D i e E c h i n o c a r d i u m c o r d a t u m - V e n u s g a l l i n a 
G e m e i n s c h a f t (EcVg) des feineren Sandes mit der in Kolumne 
A angefuhrten Aiten Die Gemeinschaft zeigt jedoch je nach der Bo-
denart, ob reiner oder schlickiger Sand, einige Sub-Assoziationen Als 
solehe unteischeidet FORD folgende (die besonders charaktenstischen 
Arten diirch ' gekennzeichnet) 

Untergruppe 1 Reiner Feinsand mit folgenden typisthen Arten 
Muscheln Mactra stuHorum', Venus gallina, Ensts ensis', (Meretnx 
chtone), (Donax vtitatus) (Lutraria ellipttca juv A — Kiebse Bathy-
poreia spec ', Iphtnoe trtspinosa', — Echmodermen Echtnocardtum 
cordatum, — Polychaeten Otiema fustformis, Nephihys spec 
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Tabelle 2. 

A. Feincr Sand 
(von 1 mm abwiirts) 

Gröberes Material 
(SCHILL) 

(> 1,5 mm) 

Typische Arte Arten beider Bodenarten Typische Arten 

b) Mascheln 
Nucula nitida 
Thyasira flexuosa 
Montacuta bidentata 
Tellimya ferruginosa 
Syndosmya alba 
S. prismatica 
Tellina fabula 
Donax vitiatus 
Mactra stultorum 
Spisula subiruncaia 
hutraria elliptica 
Mereirix chione 
Venus (Chamelaea) gallina 
Tapes pullastra 
Cardium echinalum 
Gari ferroensis 
Mya truncata 
Cultellus pellucidus 

c) Gastropoda 
Turritella communis 

d) Eehinodermata 
Echinocardium cordatum 
Amphinra filiformis 
Oucumaria elongata 
Leptosynapta inhaerens 

e) Crustaroa 
Gonoplax rhomboides 
Alphaeus ruber 
Calianassa subterranea 
Diastylis spec. 
Iphinoe trispinosa 
Bathyporeia pelagica 
B. guiUiamsoniana 

f) Polychaeta 
Sthenelais limicola 
Goniada maculata 
Magellona papillicornis 
Cirraiulidae 
Mclinna adriaiica 
Peciinaria spec. 
Notomastus latericeus 
Scalibregma infiatum 

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

d) Eehinodermata 
Echinocyamus pusillus 

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

a) Chordala 
Amphioxus lanceolatiis 

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

d) Eehinodermata 
Echinocardium fiavescens 
Spatangus purpureas 

f) Polychaeta 
Polygordius spec. 
Onuphis britannica 

Untei'gruppen 2 und 3 gehören dem detritusreichcn Sand an und 
zoigen bereits Elemente dei- Weichbodenfauna. Sie unterscheiden sich 
im wesentlic'hen durch die Tiefenlage (2 in flacherem, 3 in tiefereni 
Wasser) und durch die Syndosmya-Arten (in 2 Syndosmya alha, in 
3 S. prismatica). Von der beiden gemeinsamen Fauna nennt FORD 
Mactra suhiruncata, Venus gallina, Cultellus pellucidus, Nucula ni-
fida, Cardium echinalum, Montacuta bidentata, Diastylis spec, Echino­
cardium cordatum, Nephthys spec, Oivenia fusiformis, Peciinaria spec, 
Goniada spec. Sthenelais limicola. 
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Die 4. Untergruppe bewohnt schwarzen Mud. gehort also nicht zur 
Sandfauna. 

Fig. 22. Spataiigi^i^ puipurou.s-Venus fasciata Coenose (SPVF) von Srliillboden. 
Besiedlung auf 0,1 m .̂ Eddj'stone bei Plymouth. 

Mufechcln: 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. (siche auch 22). Seeigel: 11 Echino-
cardium flavescens (juv.). 1 Ex.; 12 Echinocyamus pusillus, 2 Ex.; Krebse: 13 Por-
tunus pusillua, 1 Ex.; 14 Ebalia iuherosa, 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 lauceolatum, 4 Ex.; 

22 Musihel Solecurtus scopula, 1 Ex. 
Naoh einer Abb. von FORD 1923, stark abgeandert. 

Speziell der Schillboden wurde im gleichen Gebiet (Plymouth. 
Eddystone Grund) von SMITH 1932 unlersucht, und zwar wieder die 
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Makrofauna. SMITH ermittelte auch die verschiedene KorngröÜe der 

einzelnen Schillgebiete imd versuchte, die quantitative Besiedlimg zu 

orfassen, indem er die Stückzahl pro Liter Schill ermittelt. 

Zur Kennzeichnung der Korngröfie verwende! er, wie bereits früber ALLEN (vgl. 
R. 73), die ..Representative Number"'. Sie wird dadurch gewonnen, dafi zunatbst die 
Verteilung der Sedimentteile aiif die einzelnen Siebfraktionen (15, 5, 2.5. 1.5, 1, 
0,5 mm. > 0.5 in einer Minute sedimentierend und > 0.5 nach einer Minute in Sus­
pension) festgestellt. dann der prozenluale Anteil 3eder Fraktion berechnet wird. Die 
Prozentzahl wird fiir jede Fraktion mit der Fraktionszahl multipliziert, also etwa 
0.16 (% Anteil der Fraktion 15 ecm Material) X 15 (Siebweile der Fraktion) — 2.40 
und 80 fort für jede Siebgröfie. die so erhaltenen Einzelwerte für die versrliiedenen 
Fraktionen werden addiert und durch 100 dividiert. Eine böhere Zahl zeigt al.-̂ o 
gröbere, eine niedrige feineres Material an. 

Die Verteilung der Arten auf die verschiedenen Schillsorten zeiy;t 

Tabelle 3. Aus ihr ergibt sich, daB Schill mit der Representative 

Number 1—2 bei weitem die gröDle Artenzahl aufweist, gröberes Ma­

terial zeigt einen allmahlichen Abfall der Arten, der nur in einer 

Verarmung besteht. Nach dem feineren Material hin ("< 1,0) ist der 

Artenabfall plötzlicher, gleichzeitig treten in diesem Material bereits 

Arten der Feinsandgebiete auf (Ahraf). 

Auf Grund von quantitativen Bodengreiferfangen FOBDS (1923) bei Plymouth, die 
allerdings versclüedene Bodenflaehcn (0,1—1 m-) urafassen, ergibt sieh fiir dieae 
Coenose folgendes Bild {10 Stationen zugrunde gelegt). 

1. Quantitativ hervortretende Arten der Makrofauna mit Angabe von Durehsclinilt 
pro ] m- und dor Sohwankungszalil: Venus fasciaia 18,2 (0—90); V. ot'ata 13.5 (0—70); 
Spisuia eliiptica juv. 10 (O—94); Gouldia minima 8,4 (O—58); Branchiosioma (Amphi­
oxus) 7,9 (0—36); Glycimeris gtycimeris 7,9 (O—48); Cardium nodosum IA (0-71)); 
Echinocyamus pusillus 7 (O—20); Tapes virgineus 6,2 (O—20); Syndosmya albn 6 
(0—60). nur durch Massenauftreten in eineni Grenzgebiet bedingt; Glycera sppc. 1.5 
(0—16); Gari telinella 4,4 (0—22); Teilina pusilia 4 (0—10); Polynoinae 2,7 (0—10); 
Teilina crassa 2.2 (0—8); Nucula radiata 2,1 (0—6): Nephthys spec. 2.1 (0—10); Cnl-
tetlus pellucidus (nicht typisch, in Grenzregionen) 1.9 (O—18); Porlunus pusillus 1.7 
(O—5); Ampelisca spec. 1.7 (0—5); Ampelisca-Arten insgesamt 3,2); Corymorpha nuttins 
1,7 (O—16); Lanice conchilega > 1,8 (O—10); Lumbriconereis spec. 1.5 (0—5). — 
Spatangus purpurens Ist nur mit 0.3 {0—2). Echinocardium ftarescens nur init 0.4 
(O—2) vertreten, in liölieren Zahlen jcdoch Polygordiiis, der bei der Siebmotliode imr 
fragmentar crfaBt wird. 

2. An einer gröfioren Zah! von Stationen vertretene (konslantc) Arlen. Von 
10 Stationen waren vorhandcn an 10: Venus ovata, Echinocyamus pusillus: an *>: 
Branchiosioma (Amphioxus), Teilina pusilia, Venus fasciaia, Gari telinella, Glycera 
spec, Polynoinae; an 5: Polygordius spec, (wirkliche Konstanz wohl gröficr): Lum­
briconereis spec; Teilina crassoj Tapes virgineus, Nucula radiata; an 4: Gouldia 
minima, Glycimeris glycimeris, Portunus pusillus. Die Seeigel Spatangus purpureu.'i 
und Echinocardium fiavescens waren nur an 2 der 10 Stationen vorhanden. 

In der Nordsee untersuchte DAVIS (1925) das Gebiet der Ddgger-

bank und südlichen Nordsee auf seine Bodenfauna und ihren Zusaiii-

menhang mit dem Untergrund. Die Bodenart wurde durch gleichfalls 

fraktionierende Siebung bestimmt und aus den Gewichtsteilen der 

GröÖenordnungen nach BORLEYs Methode die „Representative Number* 

bestimmt. Auf Grund dieser Zahl wird dann der Boden in 7 Gruppeu 

(1—VII) geteilt. I gehort biologisch bereits zum Weichbodengehiet, 

soil aber der Einfachheit wegen hier gleich mitbehandelt werden, VIÏ 

ist grober Boden mit Material, das vorwiegend über 1,5 mm Durch-

messer besilzt. DAVIS stellt znnachst die für jeden Boden spezifischen 

Arten auf und dann jeweils die auf verschiedenen Boden vorkommen-

den (von gelegentlichen Einzelfunden abgesehen). Schon diese Zusam-

u'ienstellung (Tabelle 5) ergibt interessante Ergebnisse. 



Die Goenosen inneihdlb dei Sandrejiion I a 77 

Tdbelle 3 
Artenli^te und \ erteilung der Fauna auf untl iin 'tnhill nach SMITH 

Represen 
tative 

Number 
of gravel 

o 

4 

X 

X 

X 

X 
X 

X 
X 
X 
X 
X 
X 
X 
X 

X 
X 

X 

X 

X 

X 
X 

X 

o 

«•1 

X 
X 
X 
X 

X 
X 
X 
X 
X 

X 

X 
X 
X 
X 
X 
X 
X 
X 
X 

X 
X 
X 
X 
X 

X 
X 

X 
X 
X 
X 

X 

X 
X 
X 

X 
X 
X 

X 

X 
X 
X 
X 

Represen 
tative 

Number 
of gravel 

A ° « 

Il y d r o z o a 
O üertularella qayi 
O AhieUnarta abietina 

Q-^ Plumularia setacea 
O ^emeitesia antennina 

A n t h o z o a 
O Sarcodictyon catenata 

0 + Alcyomum digttatum 
O Epizoanthus incrustatus 
O Ilyanthus mttchelli 

0~ ( aryophyllia smitht 
P o l j ' c h a e t a 

Polygordtus lacteus 
-J- 1 unoe nodosa 
+ Lagisca extenuata 
+ üthenelais boa 

Mystides hmbata 
Syllis sp 
A ephthys hombergi 
Ptaegeria remota 
Glycera lapidum 
G gigantea 
G sp 

+ Eunice harasst 
Onupkis conckylega 
HyaUnoecia tubicola 
H bilineata 
Lumbriconereis tmpattens 

4- 4.ricia sp 
+ Polydoia sp 
+ Oitenia fusiform?^ 
-j- Petta pusilla 

Lanice conchilegn 
~r l erebelhdes stroemi 

0 + ""^erpuia termicularis 
0 + Hydroides norvegica 
O ^ Pomatocei 08 triqueter 

Maldanidac 
G e p h \ r e a 

+ Phascolosoma tulgare 
C r u s t a c e a 

0 + Pyrgoma anglicum 
-f I\annastacus sp 

Conilet a cylindraceei 
-f Lyssianassidae | 

Ampehsca brevtcorms 
A tenuicorms 
A spmipts 
Urothoe manna 

+ Leucotkoe sptntcarpa 
\- Ceradocus semtserratus \ 

Moer a othonis \ 
Lembos longipes > 

-\~ Leptochetrus hirsuttmanus | 
4- Megamphopus cornutus > 

0 + Phiisica manna 
+ Orangon allmani 

Galathea dispersa 
+ G strigosa 

+ vor dem Artnamen 
O 

bedeutet 

Purcellana longico) m$ 
b pogebta deltaura 

+ Lupagurus cuanensis 
-j- Anapagiuus laevts 

Portunu-i pusillus 
P depuraioi 

-\- Atelecyclus septemdentatns 
Ebaha tuberosa 
F tumefacta 

M ü 1 1 u ft c a 
^lucula nucleus 
N radiata 
Glycymerf^ glycymerts 

O Modiolus phaseohnus 
O Chlamys taria 

0 + Ch tigrina 
P-ieudamusstum simihs 

0 4 - htma subaurtculata 
Astarte sulcata 
A titangularts 

•^ hellta suborbicula) li 
Tellina crassa 
T donactna 
T pygmaea 

+ Abra prismatica 
+ A alba 

Gari telhnella 
+ G co9tulata 

Oafranum mtmmum 
\ enwi rasina 
V (Chtone) ovata 
T (Chtone) fasctnia 
Paphia rhombotdes 
Cardtum scabrum 
C ovale 

+ Laeiicardium crassum 
Psamm'iolen candidus 

0 + Lmarginula fissura 
-j- Mangeha linearis 
-j- Calhostoma papillosum 

Trivia europaea 
^ai^ca alderi 

+ Turritella communis 
+ Scaphander lignarius 

0 + Doto fragihs 
E c h i n o d o r m a t a 

+ Astropecten irregulari't 
4- Luidia ciliaris 

Ophiothrtx fragihs 
Ophiura texturata 
O affinis 
Echinocyamus pusillus 
Spatangus purpureus 
Echmocardium fiavescens 
Cucumaria hyndmam 

C h o r d a t a 
+ Euqyra arenosa 
-j- Polycarpa fibrosa , 

Branchiostoma lanceolatum 
nur in einer Probe gefunden 
der Epifauna angchorend 
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Tabelle 4 
Piir h^ihnilih lio Indn ichienzahl pro 1 1 Schill (I) und Eonstanz der Arten (II) 

nach SMITH 1932 

' I 

blycymens glycymeris 
Astarte triangularis 
lelhna erassa 
Gafraiium minimum 
\ enus (Chione) ovata 
I\ucula rndiaia 
\enu8 casina 
\ (Chione) fasciata 
\ïodiolus phaseülimi^ 
Tellina pygmaea 
Lima snbauïiculata 
Paphia rhomboides 
Abra abia 
Natica alderi 
Nucula sp 
f ardium ovalp 
Aatarte sulcata 
Pseudamussium similis 
Gari telhnella 
G costulata 
Cardium scabrum 
C (Laevicardium) crassum 
Tellina donacma 

Cchmoeyamns piisillus 
Amphipod (indet ) 
Ophiura^ afftnis ]uv 
Ophturid sp 
Spatangus purpureus 
Cucumaria sp (]uv) 
Ophiura sp (ju\ ) 
Echmocardium fiavescen^ 
Ophtothrix fragihs (juv ) 
Ampelisca brevicornts 
Urothoë manna 
impelisea tenuicorms 
Ampelisca spimpis 
Anapagurus laevis 
Galathea sp {juv ) 
hbalia sp (juv ) 
Spirontocaris cranchi 
Conilera cylmdracea 
Cheirocratus ^undevaUt 
Megamphopus cornuius 
Lembos longtpes 
Gnathia maxillans 
Maera othoms 

1.7 
4.7 
1,0 
1.8 
1.1 
1,4 
1,0 
1.6 
1.0 
1,6 
1,0 
1,0 
1,0 
1,0 
1,3 
1,6 
1.4 
1,0 
1,0 
1,0 
1.0 
1,0 
1,0 

8,6 
1,0 
2,0 
0 ,8 
1,0 
1,0 
2,0 
1.0 
2,0 

1,0 
1,3 
1,0 
1,0 
1,0 
1,0 
I.O 
1.0 
1,0 
1,0 
1.5 
1.0 
1.0 
0 ,8 

I I 

11/24 
19/24 
2/24 

12/24 
12/24 
4/24 
6/24 

11/24 
1/24 
7/24 
1/24 
3/24 
1/24 
2/24 
3/24 
3/24 
4/24 
2/24 
2/24 
1/24 
1/24 
1/24 
1/24 

21/24 
1/24 
1/24 
3/24 
1/24 
1/24 
1/24 
1/24 
1/24 

3/24 
3/24 
1/24 
7/24 
1/24 
1/24 
2/24 
1/24 
2/24 
1/24 
2/24 
1/24 
1/24 
2 24 

Ceradocus semiserratus 
Lyssianassa sp 
Uupagurus cuanensis 
Portunus pusiUus 

Polygordius sp 
Sylhd sp 
Mysttdcs limbala 
Glycera lapidum 
Lanice conchilega 
Terebellid tulx 
Terebelhdes stroemt 
O^ionia tubes 
Hyalinoecia sp 
Aricia sp 
Praeqeria remota 
Terebellid sp 
Owenia fusiformts 
Maldanids 
Eunoè nodosa 
Nephtkys sp (juv ) 
Phjllododds 
Lumbriconereis impatiens 
Sylhs tittaia 
Lumbriconereis sp 
Pohchaeta indef 
Glycera sp 
Pol\ noid 
Hyalinoecia bilineata 
Arenicola sp 
Sabellids (juv ) 
Pomatoceros triqueter tubes 
Ephesia gracilis 
Syllis cornuta 
Eusylhs sp 
Onuphis conchylega 
Onuplus tubes 

Goniada sp 
H\alinoeLia tubes 

Nemertini 
Mici ura sp 
Micrura sp (juv ) 
Amphioxus lanceolatus 

Phascolosoma vulgare with 
Loxosoma phascolosomatum 

I 

0 ,5 
1,0 
1,0 
1,0 

>2.1 
1,5 
1,0 
2 , 4 
1,0 
1.5 
1.0 
2,6 
1,0 
2 ,0 
4 ,5 
1.0 
1.0 
2 ,4 
1,0 
1.0 
1,8 
2 ,2 
1,0 
1,0 
1,0 
1.0 
1.0 
1,0 
1,0 
2 ,0 

nian> 
1.0 
0,8 
0,5 
1,5 
1.5 

1,0 
4 ,0 

1,8 
1.3 

man} 
1.3 

I I 

1/24 
1/24 
1/24 
1/24 

10/24 
11/24 

5/24 
18/24 

2/24 
2/24 
1/24 
5/24 
3/24 
1/24 
6/24 
1/24 
1/24 
7/24 
1/24 
2/24 
4/24 
6/24 
1/24 
2/24 
1/24 
5/24 
2/24 
2/24 
1/24 
2/24 
1/24 
1/24 
2/24 
1/24 
4/24 
2/24 

1/24 
1/24 

3/24 
4/24 
1/24 
6/24 

Tabelle 5 

Bodenart 

a) Zahl der bpezifi-
schen Arten 

b) Gesamtzahl der 
Arten 

c) Index aus a b 

VII 

11 

17 
65 

VI 
(19-21) 

2 

13 
15 

V 
(16-18) 

5 

19 
26 

IV 
(13-15) 

3 

19 
16 

III 
(10-12) 

11 

47 
23 

II I 
(7-9) (4-6)1) 

18 

55 
88 

26 

45 
58 

)̂ Die arabischen Zahlen bedeuten die Representative Number 
lateinische Zahlen gekennzeichneten Bodenart gehoren 

die zu der dutch 
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Die Tabelle zeigt erstens, daC die Feinböden eine höhere Artenzahl auf-
weisen als die gröberen Sande, daC aber das gröbste Material (VII) 
gegeniiber der Bodenart VI einen Anstieg zeigt, zweitcns daB die Zahl 
der spezifischen Arten am gröCten im Grobmaterial (65%) ist. 

Die von DAVIS angefiihrten Arten sind folgende, hinter dem Art-
nanaen ist. die durchschnittliche Individuenzahl auf 0,4 m^ angegeben. 
A Fur 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-
diurti) norvegicum 0,15; Yenus fasciata 0,15; Tellina crassa 0,15; Lepi-
dopleura cancellatus 0,15; Scolecolepis cirrata 0,15; Phyllodoce lami-
nosa 0.15; Gallyana cirrosa 0,15. Die beiden letztgenannten Polychae-
ten, sowie das Amphineur Lepidopleurus gchören 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 zufallig. An ande-
len Orten kommen beide auf recht verschiedenen Boden vor. 

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

Boden IV. Macotna baltica 0,11; Urothoe norvegica 0,05; Plathel-
mintes (unbestimmt) 0,05. Höchstens Urothoe echt spezifisch. 

Boden III. Natica catena 0,10; Venus ovata 0,02; Leucothoe lillje-
borgi 0,02; Corystes 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 geboren eher weicheren Boden an 
(Astarte, Aporrhais, Ophiura); als Sandtiere können die ersten fiinf 
Arten bezeichnet werden. 

Boden II. Owenia fusiformis 50,13; Ophiura albida 2,50; Monla-
cuta bidentaia 0,13; Ophiura affinis 0,38; Diastylis rostrata 0,13; Scali-
hregma inflatum 0,09; Bulimella cylindracea 0,09; Buccinum undatum 
0,06; Modiolaria discrepans 0,06; Glossobalanus marginatus 0,03; Pelo-
iiaia corrugata 0,03; Tellina tenuis 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 fur Weichböden charakteristisch. 

Boden I. Maldane sarsi 75,42; Amphiura flliformis 13,47; Rhodine 
gracilior 10,14; Echinocardium flavescens .7,08; Dentalium entale 5,97; 
Xicomache maculata 3,33; Pectinaria auricoma 2,92; Eumenia crassa 
2,08; Cryptodon flexuosus 1,94; Glycera alba 1,53; Ammotrypane aulo-
gaster 1.11; Synapta inliaerens 0,97; Glycera rouxi 0,97; Brissopsis 
lyriferu 0.83; (Thelepus circinnatus 0,83); Ebalia tumefacta 0,83; 
Eudorella emarginata 0,69; Arctica (Cyprina) islandica 0,69; Notoma-
.'^tus 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 chrysanihellum 
0.14. 



I. a 80 Remane 

B. In zwei Bodenarten festgestellte Arten (hinter der Art die Boden-
sorte, in der die Art haufiger auftritt, in röinischen, die hier vorhan-
dene Individuenzahl auf 0,4 m^ in arabischen Zahlen') . 
Boden VII—V: 0. 
Boden IV + I I I : Donax vittatus IV 1,30; Astarte compressa 0,49; 

Nerine cirratus IV 0,05. 
Boden I I I + I I : Mactra stultorum I I I 108,15; Echinocardium corda-

fum I I I 24,78; Spisula suMruncata I I I 17,32; Natica alderi I I I 
1,06; Tellina fabula I I 1,56; Anipelisca laevigata I I 0,88; CuUellus 
pellucidus I I 0,63; Lutraria lutraria I I 0,66; Natica montagui I I I 
0,37; Portunus depurator I I 0,19; Astropecten irregularis I I 0.16; 
Ophiura ciliaris I I 0,13; Cerianthus lloydii I I 0,09; Gari ferroe-
ensis I I I 0,09; Spisula elliptica I I I 0.07. 

Eoden I I + I : Nucula nitida I 4,03; Stylarioides glauca I 1,81; Turri-
tella communis I 0,97; Virgularia mirabilis I 0,69; Pectinarin 
koreni I 0,56: Lumhriconereis fragilis I 0,28; Nemertinen I 0,28; 
Cardiiim echinaium I I 0,22; Praxilella praetermissa I 0,14; Nucu-
lana minuta I 0,14. 

C In drei Bodenarten festgestellte Arten (Bedeutung der Zahlen wie 
bei B). 
Boden VII + VI + V: Echinocyamus pusillus VII 3,24; Spistda solida 

V 2,34; Spatangus purpureus V 0,16. 
Boden VI + V + IV: Crangon crangon VI 1.00. 
Boden V + IV + I I I : Ophelia limncina V 2,19; Eupagurus bernhar-

dus V 0,32. 
Boden IV + I I I + I I : Batliyporeia pelagica IV 0,33; Goniada macu-

lata I I I 0,33. 
Boden I I I + I I + I : Syndosmya prismatica I 0,97; Scoloplos armiger 

I I 0,41; Amphiura chiajii I 0,28; Hippomedon denticulatus I 0,28; 
Tellimya ferruginosa I I 0,16: Aphrodite aculeata I 0,14. 

D. In vier Bodenarten festgestellte Arten. 
Boden VI + V + IV + I I I : Magelona papillicornis VI 1,00; Cirra-

lulus spec. VI 1,00; Ensis (Solen) ensis VI 1,00. 
Boden V + IV + I I I + I I : 0. 
Boden IV + I I I + I I + I : Venus gallina I 0,83. 
E. in fiinf Bodenarten festgestellte Arten. 
Boden VII bis I I : Sigalion mathildae I I I 0,18. 
Boden VI bis I : Nephthys caeca VI 4,00. 
V. In sieben Bodenarten festgestellte Arten. 
Boden VII bis I : Syndosmya alba I 0,69; Sthenelais limicola VII 0,29. 

Bel einem Versuch, diese Faunenverteilung in bereits beschriebene 
Goenosen einzugliedern, fallt sofort die Parallele der Grobsand- bzw. 
Schillfauna mit der Spatangus purpureus-Venus fasciata-Coenose 
F O R D S auf. Die beiden Nennarten dieser Coenose sind in dem Grob-
sandmaterial von DAVIS vertreten, ferner sind gemeinsam: Amphioxus 
lanceolatus, Cardium norvegicum, 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 
D A V I S ausfiihrlich darlegt. Dabei sei erwahnt, daB Boden I bereits eine 
tjpische Weichbodenfauna enthalt und Boden I I eine Mischfauna 
Weichboden/Sand. Die fur Boden I spezifischen Tiere (Gruppe A, 
S . . .) stellen nach DAVIS ein Gemisoh der „Brissopsis" und „Echino-
cardium filiformis"-Gemeinschaft PETERSEN'S dar, wahrend die gleich-
zeitig in Boden I I und I I I vorkommenden Tiere (Gruppe B, S . . ) 
insgesamt der Venus gallina bzw. „tiefen Venus-Gemeinschaft" nahe-
kommen. Manche von PETERSEN als Charaktertiere bestimmte Ge-
meinschaften gewahlte Arten, z. B. Venus gallina, Syndosniya prisma-
iica, Amphiura chiajii treten hier gemeinsam in Boden I, I I und I I I 
auf. Syndosmya alba sogar in alien Boden. 

Ausführliche Untersuchungen über die Bodenbiocoenosen der Deut­
schen Bucht wurden von HAGMEIER 1924 durchgefiihrt. doch liegt zu-
nachst nur ein vorlaufiger Bericht vor. „Das Wattenmeer und ein schma-
ler Küstensaum sind von derTell ina (=r Macoma) baltica. von der „bal-
tischen" (PETERSEN) Tiergemeinschaft besiedelt; die reinen Sande von 
Borkumriffgrund, den Sylt-AuJ3engründen und Horns Riffgrund ent-
halten die Gemeinschaft der Yenus gallina mil Echinocardium corda­
tum, die feinen schlickhaltigen Sande der über ,30 m tiefen Griinde im 
Westen und Nordwesten von Helgoland sind von der Echinocardium 
cordutum und ,4mpfe2'«ja-^ii/ormis-Gemeinschaft besiedelt, und vor der 
Elbmündung bis in die Umgebung von Helgoland tritt die Scrobicu-
hiria f = Abra) oZba-Gemeinschaft auf, die stark schlickhaltigen Sand 
hewohnt." HAGMEIER gibt auch ein Verzeichnis der Makrofauna dieser 
Gemeinschaften; es seien die speziellen Sandlebensgemeinschaften hier 
kurz erwahnt. Die durchschnittliche Anzahl der Individuen pro m^ ist 
hinter dem Namen der Art aufgeführt. 

1. M a c o m a - b a l t i c a - G e m e i n s c h a f t . 
Die Gemeinschaft dringt landwarts bis ins Eulitoral ein, iiberdie dort auf-

tretenden Sonderverhaltnisse vgl. S. 93 ff. Hier sollen hauptsachlich die 
sublitoralen Siedlungsgebiete erwahnt werden, die sich in der Deutschen 
Bucht bis zu 10 bis 15 m 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 jur. 0,4; Mac-
tra subtruncata 0,4; Nucula nitida 15; Moniacuta bideniata 51,7; Donax 
rHiatus 1; (Mytilus edulis 0,4); Hydrobia ulvae 213; Utriculus (Retusa) 
obtusa 1,4; Scoloplos armiger 1,8; Nephthys spec. 17,5; Lagis (Pecti-
narki) koreni 2,5; Ophelia limacina 1,8; Klein-Polychaeten 6,2; Eupa-
gurus bernhardus 0,4: Oastrosaccus spinifer 2,1; Diastylis bradyi 0,7; 
Uuthyporeia norvegica 4; B. pelagica 6; Urothoe poseidonis 0,4; Echi-
nucardium cordatum 0,7; Ophiura texturata 1; Amphiura flliformis 0,4. 

Fu r das Gebiet des nordfriesischen Wattenmeeres nehmen HAG-
MEIER und K A N D L E R 1927 eine Unterteilung der Macomacoenose (bier 
Tellina-baltica-Gemeinschaft genannt) vor. Sie bezeichnen als Leitfor-
r.ien der Gesamtgemeinschaft: Macoma baltica, Scoloplos armiger, 
Xephthys spec, (meist N. caeca) und als Epifauna Mytilus edulis. 
Innerhalb der Gemeinschaft werden drei Unterabteilungen unter-
srhieden. 

G r i r a p e & W a g l e r . Tierwelt der Nord- und Oatsee I. a 6 
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a. A r e n i c o l a - m a r i n a - G e m e i n s c h a f t (gröBtenteils im 
Eulitoral). Leitform: Arenicola marina. Bodenart: Sand verschiedener 
KorngröBe mit verschiedenem Schlickgehalt auf der Wattflache. Sie 
enthalt „auf bewegtem lockeren Sand nur einige Wurmarten, Ophelia 
hmacina (wohl cluthensis) u. a., aber keine Muscheln. Wird der Sand 
fester, so treten nacheinander Tellina baltica, Scoloplos armiger und 
als Gharaktertiere bei etwas feinkörnigem Sand Mya arenaria und 
Cardium edule auf. SchlieBlich ermoglicht das Vorkommen der Zostera 
nana einen gröCeren Schlickgehalt, und an diesen Stellen oder in ihrer 
Nahe flnden wir Scrobicularia piperata (^ S. plana). Wir haben also 
in dieser 1. Unterabteilung vier verschieden aussehende Gemeinschaf-
teu, welehe jedoch viele gemeinsame Arten besitzen und inehrfach in-
einander iibergehen, auch zeitlich nacheinander am selben Ort auftre-
ten können, wenn kleine Veranderungen des Lebensraumes auftreten.'" 

b. T a p e s - p u l l a s t r a - G e m e i n s c h a f t . Leitformen: Syn-
dosmya alba, Tapes pullastra und von der Epifauna Ostrea edulis unil 
Balanus crenaius. Im oberen Giirtel dieser Abteilung finden sich noch 
Mytilus-Banke. Bodenart: Fester, oft mit Steinen belegter, schlickhal-» 
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 Verwechslungsmöglichkeit mit der selbstandi-
gen Syndosmya-alba-Geraeinschaft (Abra-Gemeinschaft) ist Tapes pul­
lastra fiir die Namensgebung verwendet. Die oberste Flache der 
Tapes-Gemeinschaft grenzt an die Niedrigwasserlinie und enthalt 
Zostera marina, ferner Lanice conchilega und an der unteren Zostera-
grenze Mya truncala; auch Nassa reticulata gehort in dieses Gebiet. 
Die tiefer liegende Flache enthalt noch Petricola pholadiformis, als 
Epifauna Austernbanke. 

c. A m p h i p h o l i s - s q u a m a t a - G e m e i n s c h a f t . Leit­
formen: Amphipholis squamata, Bathyporeia pelagica. Epifauna: Sa-
hellaria. Bodenart: Schlickiger oder reiner, meist bewegter Sand der 
tieferen Telle 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 Amphipholi-f 
squamata, die lockeren Sandstellen Ophelia Hmacina oder Bathyporeia 
pelagica und Gastrosaccus spinifer. 

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

I I . V e n u s - G e m e i n s c h a f t , n o r d ö s t l . H a u p t g e b i e t . 

Bathyporeia norvegica 39; Scoloplos (Aricia) armiger 10; Bathy­
poreia pelagica 15,8; Nepltthys spec. 6,1; Tellina fabula 5.4; Ophelia 
Hmacina 5.1; Nucula nitida 3; Venus gallina 2; Ampelisca spec. 1,3: 
Mactra subtruncata 1; Paratylus spec. 1; Echinocardium cordatum 1: 
Ophiura texturata 1; Solen (Ensis) ensis 0,6; Lamprops fasciata 0,6; 
Ophiura albida 0,6; Amphiura chiajii 0,6; Cyprina islandica juv. 0,3; 



Die Coenosen innerhalb der Sandregion I. a 83 

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 naher bestimmt waren Spioniden 8; Terebelliden 5,1; Phyllo-
dociden 0,6; Nemertine 0,6. 

I I I . V e n u s - G e m e i n s c h a f t , s i i d w e s t l . H a u p t g e b i e t . 
Bathyporeia pelagica 65; Echinocyamus pusillus 17.2; Tellina fa-

hula 12.7; Gastrosaccus spinifer 7,2; Nephthys spec. 6,6; Scoloplos ar-
miger 4,4; Ophelia limacina 4,4; Bathyporeia norvegica 3,8; Mactra 
solida 3,8; Donax vittatus 3,8; Tellina pusilla 3,3; Paratylus swammer-
danii 3.3; Echinocardiuni cordatum 3,3; Amphioxus lanceolatus 3.3; 
Corystes cassivelaunus 2,7; Nucula juv. 1,6; Naiica alderi 1,6; Syndos-
mya prismatica 1; VenMS gallina juv. 1; Montacuta bidentata 1; Do^ 
smja 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 carinalum, Corophium bonelli, 
Urothoe poseidonis, Ampelisca brevicornis, Paratylus falcatus, Leuco-
thoe lillieborgii), Terebelliden 6,6; Phyllodociden 2,2. 

IV. E c h i n o c a r d i u m - F i l i f o r m i s - G e m e i n s c h a f t , 
untermischt mit Tieren der Venus-Gemeinschaft 

(bereits z. T. Weichbodentauna). 

Nucula nitida 132; Amphiura filiformis 65; Montacuta bidentata 51; 
Turritella communis 33; Amphipoden 22 (am hauflgsten Harpinia an-
tennaria, ferner Hippomedon denticulatum, Paratylus swammerdami, 
Bathyporeia pelagica, Ampelisca tenuicornis); Venus gallina 16,4; Echi­
nocardiuni 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 (Axinus) flexuosus 3,5; Natica alderi 3,5; Owe-
tiia filiformis 3; Dosinia spec. juv. 1,4; Crangon allmanni 0,7; Ebalia 
cranchi juv. 0,7; Peachia (hastata!) 0,7; ferner kleine Polyrhaeten 11; 
Ophiuride juv. 4, Nemertinen 2; Planarien 2. 

Die iibrigen von HAGMEIER angefiihrten Gemeinschaften geboren 
zu den Weichböden. Mit den von DAVIS aufgestellten Gruppen lassen 
sich die oben angefiihrten Gemeinschaften I—III nicht ohne weiteres 
vergleichen, da HAGMEIER fiir die Zusammenstellung der Einzelfange 
zu Gruppen mehr regionale und faunistische Gesichtspunkte in den 
Vordergrund gestellt und weniger die Bodenbeschaffenheit beriicksich-
tigt hat. Gruppe I I I s tammt zwar fast ausschlieClich aus feinem, 
grauen Sand mit Schlick (Tiefe 3—40 m), Gruppe I I aber enthalt 
Fange aus grauem Sand mit Schlick, braunem Sand mit Sprenkeln, 
aber auch grobem Sand mit kleinen Steinchen (daher das Auftreten 
von Amphioxus, Tellina pusilla). Über die ökologische Verteilung der 
Mollusken bei Helgoland vgl. H E I N ' C K E 1894. 

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

1. Die S p a t a n g u s - m o n t a g u i - Assoziation, in Schill und 
Schillsand. 16 m Tiefe. Arten nach der Hauflgkeit angeführt, die Zahl 
hinter dem Artnamen bedeutet die Individuenzahl auf 0,6 qm. 

I. a 6* 
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Astarte moniagui (= Nicanki banksi) 80, Cylicolaimus magnus 18, 
Thoracosioma ncuticaudntum 17; Venus ovata 9; Echinocyamus pusil-
lus 8: Lepidopleiirun asellus 6: Polygordius lactetisS: Glycera lapidumS; 
Venus fasciata 3, Eupagurus cuanensis 3; Spatangus purpureus 3; 
Sfrongylocentrotus droebachiensis 3; Notomasius latericius 2; Syndos-
mya nifida 2; Tellina pusilla 2; sowie einige in Einzelexeraplaren vor-
handene atypische Arten. AIs Differentialarten bezeichnet MOLANDEB 
Astarte montagui, Tellina pusilla, Venus fasciata, Spatangus purpureus, 
Strongylocentroius droebachiensis, Polygordius lacteus, ferner die 
Amphipoden Leptocheirus hirsutimanus, Nototropis vedlomensis, die 
Nematoden Thoracostoma actdicaudatum, Cylicolaimus magnus sowie 
Eupagurus cuanensis. 

2. Die A c r o c n i d a - p r i s m a t i c a -Assoziation. in feinem, 
braunem Sand, 28 m. Zahlenangaben fur 0,3 qm. 

Amphiura flliformis 9; -\- Syndosmya prismatica 4; Nephthys hom-
bergi 4; + Acrocnida brachiata 3; + Ophelia limacina 3: Ampelisca 
brevicornis 3; Goniada maculata 2; Ophiura affinis 2; Pectinaria auri-
coma 1; Scoloplos armiger 1: Owenia fusiformis 1; Cultellus pellttci-
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. Über-
gangsgebiete des Bodens verteilt MOLANDER auf 3 weitere Asso-
ziationen. 

3. S c o l o p l o s - c o r d a t u m -Assoziation. Boden „strongly sand-
mixed clay", Tiefe 8—13 m, den Zostera-Wiesen benachbart. Die Ge-
samtartenzahl aller hierher gerechneten Stationen betragt zwar 40, 
doch zeigt die Artonliste eine Reihe von Phytalbewohnern, die als Epi-
fauna bzw. Gaste das Gebiet besiedelt haben, pro Station schwankt die 
Artenzahl von 12—19. AUgemein verbreitet sind nur Scoloplos armiger, 
Echinocardium cordatum, Pectinaria (Lagis) koreni, drei wenig cha-
rakteristische euryoeke Arten. Als Differentialarten bezeichnet MO­
LANDER Polydora spec. (!), Scoloplos armiger, Macoma calcarea. La­
cuna divaricata (typischer Phytalbewohner!), Rissoa violacea, Psam-
mechinus miliaris. Die Berechtigung dieser Gemeinschaft ist hochst 
zweifelhaft, das Ganze erscheint als ein charakterloses Gemisch eury-
öker z. T. ökologisch ganz verschiedener Arten. 

Die beiden anderen Ubergangs-Assoziationen, die N e p h t li y s 
n i t i d a - Assoziation (N-. nit) und die E c h i n o c a r d i u m - f i l i -
f o r m i s - Assoziation (E. fll) tragen bereits ganz den Charakter von 
Weichbodencoenosen. so daB sie bei diesen behandelt werden sollen. 
Erwahnt sei hier nur, daB Venus gallina von MOLANDER als speziell 
typisch fur eine Variante der Nephthys nitida Assoziation bezeichnet 
wird (vgl. hierzu LiNDROTH 1935 und Fig. 9). 

AnschlieBend seien hier kurz die Befunde von A. G. STEPHEN 
(1923, 1929. 19,30, 1933, 19,34) erwahnt. STEPHEN untersuchte unter 
besonderer Bcriicksichtigung dcr Tiefenverhaltnisse 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 gröüter Haufung nahe 
der Niedrigwasserlinie. Von dieser Linie an treten regional Donax 
vittatus (bis 8 in Tiefe) und Tellina fabnla auf (bis 40 m Tiefe), die 
bfride ihr Hauptgebiet in tieferen Zonen haben. Venus gallina tritt in 
geringerer Anzahl auf. In gleicher Zone tritt auf detritusreichem 
Boden mit „Schwarzschicht" im Untergrunde 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 südl. Nordsee) tritt auf Sandboden in den schottischen Ge-
wassern Tellina fabula und Nucula nitida vorherrschend auf, in dor 
südlichen Nordsee kommen noch Mactra sitiltorum und Spisula sub-
trtmcata hinzu. 

Im Ostseegebiet (Kieler Bucht) gibt fiEMANE (1933) eine kurze 
Ubersicht, die sich im Gegensatz zu den bisher angefiihrten Untersu-
chungen vorvfiegend auf die Mikrofauna stiitzt. Im eigentlichen 
Meeresgebiet werden 2 Coenosen des Sandes unterschieden. 1. Die 
H a l a m m o h y d r a - C o e n o s e , die durch die namengebende Me-
duse, Archianneliden (Protodrilus chaetifer, Diurodrilus minimus), 
zahlreiche Turbellarien (Prognathorhynchus dubius, Gnathorhynchus 
hastaius, Gyratrix proavus, Rhinepera remanei und viele andere), 
Oastrotrichen (Cephalodasys, Tetranchyroderma hystrix, Ptychostomella 
ommatophora u. a.), die Polychaeten Streptosyllis bideniala und Ophe­
lia remanei und Copepodcn (Remanea arenicola u. a.) charakterisiert 
wird. Sie gehort gröberen Mittelsanden an. — 2, Die T u r b a n e l l a -
h y a l i n a - Coenose, in reinen, diatomeenreichen Feinsandgebieten. 
Benannt nach dem Gastrotrich Turbanella hyalinu. Auch hier zahl­
reiche Turbellarien (Cicerina brevicirrus, Paracicerina laboeica, Schi-
zorhynchoides diplorchis, Thylacorhynchus caudatus, Th. conglobatus, 
Diascorhynchus borealis, Acöle u. a.), Copepoden (Arenosetella tenu-
issima^ Paramesochra holsatica), ferner Leptocythere-Arien, Batillipes 
mirus. An GroCtieren bier Cardium edule, Mya arenaria, Bathyporeia 
pilosa, Eurydice pulchra, Pseudocuma longicorne u. a.). 

Unter Berücksichtigung dieser und weiterer Literatur und unter 
Verwertung eigener Beobachtungen laBt sich fur die Nordsee folgendes 
fcststellen. 

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

1. Die erste kann nach dem Vorgang von FORD S p a t a n g u s 
p u r p u r e u s - V e n u s - f a s c i a t a ( S p V f ) - C o e n o s e genannt 
werden, obwohl die allbekannten und weiterverbreiteten Leitformen 
Branchiostoma (Amphioxus) und Polygordius besser zur Namengebung 
verwendet worden waren. Die Coenose ist charakterisiert durch ein 
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\olliges Überwiegen des Mesopsammon in Arten- und Individuenzahl. 
Entsprechend den groBeren Rauniverhaltnissen des Sandlückensystems 
erreichen die Tiere des Mesopsammon gröCere 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 fur diese Coenose die an 
Sandkörnern festsitzende Foraminiferenfauna, die R H U M B L E R 1938 
besehrieben hat (vgl. S. 53), desgleichen die Fauna der Kleinostracoden 
dcs Mesopsammon (Microcythere, Microxestoleberis, Parapolycope u. a., 
vgl. K L I E 1937). Typisch sind ferner die Archianneliden Polygordiui 
lacteus, P. appendiculatus, Protodrilus purpureus, P. hypoleucus, P. 
oculifer, Trilobodrilus heideri, Nerillidium, die Polychaeten Praegeria 
remota, die Cumacee Cumella pygmaea, die Holothurie Rhabdoniol-
guH ruber, der Enteropneust Saccoglossus pygmaeus (vgl. HiNRlCHS 
& JACOB! 1938) die Schnecken Philinoglossa helgolandica, Microhe-
dyle (vgl. H E R T L I N G 1930). Caecum glabrum, die Gastrotrichen Acan-
thodasys aculeatus, Diploddsys minor, Macrodasys cephalatus, M. af-
finis, Platydasys schulzi, das Bryozoon Monobryozoon ambulans, die 
Meduse Halammohydra schidzei, zahlreiche Copepoden (Paramesochra 
dubia, P. intermedia, P. pterocaudata, P. similis, Pteropsyllus plebejus 
jv.rcatus, Leptopontia curvicauda, Pseudolaophonte spinosa, Rhizo-
thrix gracilis, Stenocaris minor, St. Kliei u. a. vgl. KUNZ 1937). Nema-
toden (Rhabdogaster), sogar eine kleine Art der Radertiergattung Ro-
taria lebt hier (von Kinorhynchen vuurden vereinzelte Exemplare ge-
sehen). 

Die Makrofauna ist vorwiegend durch Muschein vertreten. Ein 
echtes Epipsaramon fehlt völlig, doch können gelegentlich mehr 
euryöke Arten dieses Typs in die Coenose eindringen (z. B. 
Gasirosaccus spinifer, Ophiura albida, Echinocyamus pusillus, Eupa-
gurus-Arten u. a.). Das Endopsammon besteht ganz vorwiegend aus 
Sandliegern (Amphioxus, Muschein), wahrend Röhrenbauer zurück-
treten. Unter den Muschein bevorzugen diesen Lebensraum Venus 
fasciata, Tellina pusilla, Tellina crassa. Spisuia 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 euryöke Sandbewohner vor und 
können einen groBen Individuenreichtum erreichen, z. B. der Seeigel 
Echinocyamus pusillus, unter den Amphipoden Ampelisca-Arten (A. 
brevicornis, A. spinipes), Phoxocephalus holbölli, die Cumaceen Lam-
props fasciata, Bodotria scorpioides u. a.). 

Zweifellos gibt es innerhalb dieser Coenose noch Untergruppen, 
Darauf deuten die von D A V I S angeführten 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-
greiferfangen in ihren Aufzahlungen verschiedene Fange summieren, 
die möglicherweise nicht von einheitlichem Bodengrund stammen. 

Immerhin sei hier darauf hingewiesen, dafl die beiden Grobmate-
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rialbiotope bei Helgoland, der Amphioxus-Sand und der Bruclischill 
zwischen den Klippenzügen, trotz der Verschiedenheit der KorngröCo 
(Schill viel gröber als Amphioxus-Sand) und der Verschiedenheit des 
Materials (Schalentrümmer-Sand) eine auffallend übereinstimmende 
Fauna aufweist. Besonders die Mikrofauna ist in der Mehrzahl 
identisch (Polygordius-, Prolodrüus-Aiten, Praegeria, Coecum, Phili-
Hoglossa, 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 foUacea, in 
etwas feinerem Schill auBerdem noch Otoplana filum, Coelogynopora 
giganiea, Pseudogyralrix helgolandica und Koinocystis desertorum be-
herbergl, auch die Zahl der Gastrotrichen ist im Schill höher. An-
dererseits fehlen dem Schill Rhabdomolgus ruber, Saccoglossus pu-
sillus; Branchiostoma ist selten. Die Copepodenfauna ist im Amphi-
cxus-Sand viel reicher, für ihn sind speziflsch: Paramesochra ptero-
caudaia, P. similis, Leptastacus macronyx, L. intermedius, Stenocaris 
minor, S. Kliei, wahrend für den Schill nur Pseudolaophonte spinosa 
ills Differentialart genannt werden könnte (vgl. KUNZ 1937). 

Uber die Auspragung dieser Coenose im Skagerrak-Kattegatt-Gebiet 
IsBt sich aus den vorhin erwahnten Gründen wenig aussagen. Die 
Spatangus-montagui-Assoziation MOLANDERs aus dem GuUmarfjord 
15 Ct noch wesentliche Züge der Coenose erkennen, aus den umfang-
icichen Fanglisten PETERSENs aus diesem Gebiet laBt sie sich jedoch 
nicht mehr klar erkennen, wie sie ja auch von PETERSEN nicht als 
eigene Assoziation erkannt wurde. Geht man von Branchiostoma 
^Amphioxus) als Leitform aus und betrachtet die Begleitfauna dieser 
Amphioxusfange, so findet man hier zahlreiohe Arten, die sonst im 
Feinsand und gar in den Übergangsgebieten zwischen Feinsand und 
Weichböden auftreten. so z. B. Spisuia subtruncata, Lagis koreni, 
Amphiura filiformis, Ophiura albida, daneben auch mehr typische For-
men der Coenose wie Tellina pusilla. Oh Branchiostoma hier in Nach-
liargebiete vorstöCt oder ob die Artenlisten durch Summierung ver-
schiedener nicht gleichartiger Fange ein verwischtes Bild ergeben, laüt 
sich schwer beurteilen. 

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 entsprache die Halammohydra-Coe-
nose der Kieler Bucht (vgl. S. 85) am ehesten diesem Typ (mittel-
grober Sand, doch KorngröCe im Durchschnitt geringer), das Auftreten 
von Halammohydra fhier H. octopodides) spricht gleichfalls für eine 
Verwandtschaft mit der Sp. V. f. Coenose, doch kann sie nicht ohne 
weiteres als eine extrem verarmte Ostseemodalitat 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 aufweistf die in der Sp. V. f. Coenose der Nordsee nicht fest-
gestellt werden konnten. Auch das Fehlen ganzer biologischer Gruppea 
(Foraminiferen und Ostracoden des Mesopsammon) spricht eher für 
einen Sondercharakter der Halammohydra-Coenose. Da es unwahr-
scheinlich ist, daö die zahlreichen speziflschen Arten der Halammo-
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hydra-Coenose in der Nordsee fehlen, ist anzunehmen, daB diese Coe-
nose auch an geeigneteren Stellen in der Nordsee auttritt . Welche 
Arten der Makrofauna ihr hier angehören, können erst künftige Unter-
suchungen entscheiden. Auch die neuerdings gegliickte Aufflndung 
eines Polycopiden in Grobsanden der Kieler Bucht, sowie des Ostra-
koden Microcyiherura afflnis im Ostseebecken (vgl. K L I E 1938), laQt 
vermuten, daU in der Ostsee noch Assoziationsfragmente der Sp. V. f. 
Goenose n e b e n der Halammohydra-Coenose existieren. Beide Ostra-
koden gehoren namlich in der Nordsee dem Mesopsammon der Schill-
und Amphioxussandgebiete an. 

2. B a t h y p o r e i a - H a u s t o r i u s - G o e n o s e (= Tellina te­
nuis C). Die Bezirke des Feinsandes der Nordsee, die im Gebiet zwei-
fellos sehr groCe Flachen einnehmen, sind auf ihren Artenbestand nur 
sehr unvollkommen untersucht. Die Mikrofauna ist allein in den rei-
nen, bewegten Feinsandgebieten nahe der Niedrigwasserliniê, bei dem 
keine durch HaS bedingte Schwarzschicht dicht unter der Oberflache liegt, 
in einem groBeren Tell des Artenbestandes bekannt. Ich bezeichne 
dieses Gebiet mit E. SCHULZ 1937 a als Bathyporeia-Haustorius-Zone 
bzw. Goenose. 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 l^ETERSEJVs 
kann das Gebiet nicht identiflziert werden. Eine gute Kennzeichnung 
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 sio 
in seine Zusammenstellung 1924 jedoch nicht auf. 

I n der Makrofauna iiberwiegen im Endopsammon durchaus die 
Krebse, und zwar die Amphipoden und Gumaceen; unter ersteren tre-
ten hervor Bathyporeia robertsoni, Pontocrates norvegicus, lokal 
Haustorius arenarius, unter den Gumaceen steht in erster Linie Cit-
mopsis goodsiri, in zweiter Lamprops fasciata, Pseudocuma longicorne 
und die mehr eui'yöke Bodotria scorpioides, haufig ist auch die Tanaide 
Tanaissus lilljeborgi, auch groBe Copepoden wie Canuella perplexa 
diirften hier dem Endopsammon angehören. Unter den Muscheln sind 
fur die Region bezeiohnend Tellina tenuis, lokal Donax vittatus, haufig 
ist auch Spisula subtruncata, daneben dringen mehr oder weniger in-
tensiv Muschclarten der Macoma-Goenose (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 squamaius, Ophelia cluthensis, Aonides fulgens, Travisia forbesi, 
Scoloplos armiger, Nephthys spec, sind hauflge Arten. Das Epipsam-
mon ist reicher entwickelt als in der vorigen Goenose, enthalt aber nur 
wenig charakteristische Arten (lokal die Krabben Corystes cassivelau-
nus, Portunus marmoreus), ferner Arten, die auch in benachbarten 
Lebensraumen vorkommen, z. B. Crangon crangon, Gobius minutus, 
G. microps. Wichtiger ist die gerade in diesem Lebensraum hauflge 
Assel Eurydice pulchra, sowie der Sandaal Ammodytes lanceolatus 
u a. Entsprechend der leichteren Verschiebbarkeit des Feinsandes 
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treten auch im Epipsammon Klemorganismen auf die alleidings z T 
in der Lage sind dio oberflachlichen Sandschichten zu durchfurchen 
Hierher gehoren untei den Ostrakoden Leptocythere-Arten, als spezi-
fische Art Cytherideis reirofiexa, hauflg kommen hier ferner Loxo-
concha pustlla und Cytherois arenicola vor, die allerdings auch in 
grobere Sandgebiete vordrmgen 

Das Mesopsammon ist bedeutend ar tenarmer, enthalt aber eine Reihe 
charakteristischer Arten, so den Archiannehden Protodrtlus symhio-
ticus, die Gastrotrichen Neodasys chaeionotoideus Pleurodasys helgo-
landicus, Xenotrichula mwracanthus und mit groBerer Amplitude nach 
dem Grobsand hin Bactylopodalia haltica Chaetonoius pleuracanthus, 
Ch decipiens, fernei einige Rotatorien Relativ zahlreich smd spezi-
fische Arten iinter den Copepoden (Paramehochra constrtcta, Areno-
caris bifida Thompsonula hyaenae Rhizothrix minuta, Arenosetella 
tenuissima n K u ^ z ) und auch Turbellanen (Cheliplanilla caudata, 
Philosyrtis, Otoplana Itelgolandtca, Monotocelts gracilis, ferner Cice 
rina , Proschizorhynchus- und Thylacorhynchus-Arten) Hauflg in 
diesem Gebiet ist der Tardigrade Battllipes mirus Es fehlen im 
Fndopsammon hier Gastiopoden, Holothurien, Enteropneusten, Bryo-
zoen, Foraminiferen, Ostiacoden und Cnidaner sind sehr selten 

Da diese F a u n a m ahnlicher Zusammensetzung im Femsand voi 
Amrum und Helgoland beobachtet worden ist, die Beobachtungen 
MORTENSE\s 1921 fur die Makrofauna an der danischen Kuste em ent-
sprechendes Bild eigeben und die wenigen Beobachtungen GlARDs bei 
Ambleteuse in der Mikrofauna auffallende Parallelen ergeben, durfte 
diese Coenose weite Verbreitung besitzen Sie leicht vielfach bis weit 
in die Gezeitenzone (Eulitoral) hmem und zeigt dementsprechend in sich 
noch Zonenbildungen F u r den euhtoralen Teil sind besonders charak-
teristisoh Bathyporeia robertsoni bzvv ptlosa, die ihr Maximum etwas 
unterhalb der Hochwasserlmie aufweist im Gegensatz zu andeien 
Bathyporeia-Avlen (vcrgl E E M R \ S 
W A T K I N 193Ö), die Assel hiirydice 
pulchra mit emem Maximum nahe dei > ^ 

Hochwasserlmie, Haustorms arenarius, ^^_^__J^ 
der in tme i eng begrenzten / o n e im Be- '' 
leich der Mittelwasserlinie an dem du ich ' 
Brandling festgestampften Hang der is 
Sandb Hike vorkommt (Mitteilung Dr T I 
KUNZ nach Untersuchungen auf Annum) 31 
Unter den Polychaeten 1st Scolecolepis , - ' 
^quaniala fur hohere Zonen und Eteone I ig 23 
tlava fur mittlere Regionen chaiakte- ^„"^^".'"'Sltln p . ^ r T r l O r u.̂  
ustisch (ygl Fig 27), im unteien Be- Tulitoral —IB robertsom, 
leich des Euhtorals eischemen dann ] f ^^ZsoLna ^ T o r ' 
Tellina tenuis Nephthys caeca, weitere Mittelmedngwasser L St Nie 
Bath>pore.a-Arten (nach W A T K I N 1939 s ' & ; " ! N^h^ë^^wl^Kiv 
in der Reihenfolge B pelagica, B elegant 
B guilliamsoniand), die 4iten h ibcu z T in der Nahe der Niediig-
wasseilmie ihr Maximum (1'ig 23) leichen abei ins eigentliche Meeres-
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gebiet hinem In dicsei Zone erscbeinen dann audi Donaa viltatuk, 
Tellma fabula, Travisia forbesi, Curaaceen, ein groBer Teil der Mikro-
tduna usw Will man diesen zonenhaften Unterschieden duicli Namen-
trennung Ausdiuck geben, so konnte man den eigentlichen eulitoralen 
Teil der Coenose als Bathvporeia-pilosa-Haustorius-Zone, den Bezirk 
an und unter der Niedngwassei linie mit BLEGVAD 1916 und STEPHEN 
1930 Telhna-tenuis-Zone bezeichnen 

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

Individuenzahl 

Telhna tetim^ 
T fabula 
Spfiula sohda 
Venus galhna 
Stgahon matkildae 
Phyllodocf groenlandica 
Eieonc flava 
Nephthys caeca 
N hombergi 
Gomada maculata 
hertne fohosa 
Arenicola martna 
Aricia latreiUei 
Travisia forbesi 

pro 1 m- an ve 

3388 
25 

8 
3 
2 

27 

1 

2552 
7 

5 

1 
1 

26 

1 

rschiede 

llso 
1 

5 

7 
20 

3 
1 
3 

nen Stationen 

1248 

12 

4 

16 
18 
8 

2188 
10 
2 
2 

18 

30 

142 

1060 

4 

16 

4 

Von den Bathyporeia Arii^n kommon im glcKhcn Gebipt nach WATKIS 1939 von 
B gul\ltam%omana uber ''O \on B elegans uber 400 von B pelagica uber 1200 und 
von B pilosa uber 11 000 Tiere pro 1 m vor 

ökologisch 1st diese Coenose (besonders im Vergleich mit der Sp 
V f -Coenose des groberen Sandes) durch folgende Merkmale charak-
tciisiert 1 Geringeie Artenzahl im Mesopsammon, Beteiligung einei 
genngeren Anzahl von Tieigruppen (Ordnungen, Klassen) am Meso-
li'sammon 2 KorpeigroBe des Mesopsammon ist bedeutend geringer, 
kleine, sihmale Formen in extremer Ausbildung 3 Das Epipsammon ist 
viel reicher entwickelt, besteht sowohl aus GioB- wie aus Klemformen 
(Ostrakoden Acoele) Fahigkeiten zum Einwuhlen des Epipsammon in 
den Sand ist die Regel, bei manchen Arten (Eurydice pulchra, Acole) 
ist diese evtrem ausgepragt 4 Das Endopsammon ist gleichfalls arten-
reicher, es besteht ganz vorwiegend aus Sandliegem (Amphipoden, Cu-
maceen, Muscheln) Rohrenbauer sind nur in geringer Artenzahl vor-
handen (Scolecolepis) 

Die Bathyporeia-Haustorius-Coenose laflt sich leicht ins Ostseegebiet 
\erfolgen, da ihi Hauptvertreter Bathyporeia robertsoni bzw pilosa 
bis weit in das Ostseebecken vordringt und seinen Biotop in den lito-
lalen reinen Feinsandgebieten wahrt (die Coenose reicht hier bis 
10 m, vielleicht auch 20 m Tiefe, dringt jedoch nicht mehr ins Euli-
toral vor) Eurydice pulchra bleibt als Begleiter lokal, auch Pseudo-
cuma longicorne, dagegen verschwinden fast alle ubiigen typischen 
Yertreter der Makrofauna, dafur 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, Dactylopodcdm bal-
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iica, Chaetonotus decipiens, sowie einige Otoplaniden bleiben, Cheli-
planilla caudata tritt hinzu. 

Die Bathyporeia-Haustorius-Coenose der Ostsee ist nicht vol! iden-
tisch mit der oben (S. 85) gekennzeichneten T u r b a n e l l a - h y a -
1 i n a - Coenose. Der Bestand der Makrofauna weicht allerdings nur 
^venig ab, Bathyporeia und Eurydice treten zuriick. Macoma baltica 
und Pygospio elegans dagegen starker hcrvor. Die Mikrofauna zeigt 
aber giöBeren Artenreichtum. besonders an Turbellarien, Ostrakoden 
und Copepoden, darunter auch charakteristische Arten (TurhanelUt 
hyalina!). Das Feinsandgebiet der Turbanella-hyalina-Coenose uinfaBt 
mehr stillagernde, etwas detritus- und vor alleni diatomeenreiche Fein-
sande. Da Turbanella 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 naher gekennzeichneten Coenosen sind extreme Sand-
gebiete. AuBer ihnen existieren noch weite Sandflachen, die meist gröBeren 
Gehalt an Feinstoffen enthalten. Dies sind die Gebiete der Sand-
Macoma-Gemeinschaft, sowie der Venus-Gemeinschaft. Aus den Unter-
suchungen über die Macrofauna wissen wir, daB bier 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-
wahnt, daB 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 marlini). 

Die Sand- und Weichböden-Coenosen der Gezeiten­
zone des Kflstengebietes (Eulitoral) 

Das E u l i t o r a l . Weite Sandgebiete der Kuste sind dem Wech-
sel von Ebbe und Flut ausgesetzt; gerade in Sandschichten kann diese 
Strecke eine betrachtliche Breite erfahren. im Gebiet des deutscben 
Wattenmeeres z. B. über 7—8 km. Die okologischen Besonderheiten 
dieser Begion erschopfen sich nicht in dem Wechsel von Wasserbedek-
kung und Trockenliegen, sondern sind recht komplizierter Art, so daB 
bier kurz darauf eingegangen werden kann. Der Wasserwechsel im 
Eulitoral voUzieht sich ja nicht nur in horizontaler Richtung (Zustrom 
und Abstrom), das Liickensystem des Sandes kann bei Überflutung 
Wasser aufnehmen, bei Trockenliegen durch Verdunstung oder Absin-
ken abgeben. Es besteht also auch in den oberflachlichen Schichten 
cin vertikaler Wasserwechsel. Sein AusmaB ist allerdings nur im 
Grobsand in St iandnabe umfangreich, sonst gering, da besonders im 
Feinsand das Wasser im Liickensystem kapillar gebunden bleibt und 
so einen von dem eigentlichen Meerwasser relativ unabhangigen 
Wasserkörper im Sande des Grundwassers darstellt. Dieses Grund-
wasser wird in seinen Wasserstandsschwankungen von der Niedrig-
wasserlinie einwarts bald unabhangig von Ebbe und Flut, seine 
Schwankungsamplitude nimmt rasch ab unter gleichzeitiger Verzöge-
lung der Gezeiten. Dieses marine Grundwasser kann natiirlich Lebens-
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rauni fiir marine Tiere sein; sein Bereich hort auch nicht mit der 
Hochwassei'linie auf. sondern dringt unter den Landgebieten der Kuste 
noch je nach den Gegebenheiten verschieden weit vor (subterranes 
Küstengrundwasser). sich hier mit dem süCen Grundwasser mischend. 
Nach oben geht das Grundwasser in eine Feuchtzone über, die gleich-
falls belebt ist. Aber auch die Wasserverhaltnisse an der Oberfiache 
zeigen biologisch wichtige Besonderheiten. Die Wasserbedeckungszeit 
eines bestimmten Ortes ist nicht ohne weiteres aus der Höhenlage zu 
Niedrig- und Hochwasserlinie ableitbar, scmdern oft bleiben auch auf 

Fig. 24. Gut entwifkelto^ Arenicola-Watt wiiiiroiid il('> Niedrigwasser& mit stellen-
gebliebonen Kestlachen. .Suderoog. — Original. 

Sandboden kleinere oder grüBere Restlachen stehen, da die Durch-
lassigkeit des Sandes z. T. infolge der Tatigkeit der Organismen lokal 
gering ist (im dichten Arenicola-Watt sind Restlachen z. B. allgemein 
verbreitet, Fig. 24). Derartige Oberflachenlachen können vom Flut-
wasser stammen, aber auch von Regenwasser oder von beiden zugleicli 
gebildet werden. DaC das Flutwasser in einem Rinnensystem, den 
Prielen, abflieCt, ist allgemein bekannt. Diese Priele sind marine FlieB-
gewasser, deren AbfluC allerdings bei der Flut im wechselnden MaB 
sistiert wird. (Ausführliche Angaben über diesen Lebensraum bei 
WOHLENBERG 1937, SCHULZ 1939, LiNKE 1939 und KUNZ noch unpubl). 

Es ist ohne weiteres klar, daJ3 die eben geschilderten Vorgange des 
Wasserwechsels im Eulitoral auch einen starken Wechsel anderer 
ökologischer Faktoren bedingen. Einstrom von süBem Grundwasser 
sowie Bedeckung mit Regenwasser bedingt für viele Regionen starken 
Salzgehaltswechsel (auch im Nordseegebiet). Dieser pendelt nicht nur 
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nil Beieich von SuB- und Meerwassei, sondein kanii lokdl durch Ver-
dunstung hohe Konzentrationen erreichen, sowohl in Oberflachenlachen 
als auch in Feuchtzone und Grundwasser (es konnen Werte von 70 bi-. 
90"/oo erreicht werden), m den obersten dunnen Schichten sogar noch 
hohere Werte elwa 200''/oo oder sogar Salzausscheidung erfolgen lm 
Oberflachenbecken und Feuchtzone kann ferner die Temperatur bei 
Sonneneinstrahlung stark ansteigen, im Winter konnen die Watten 
emfrieren Auch in der chemischen Zusammensetzung des Wassers 
konnen in diesem Gebiet leicht Anomalien auftreten Das Sediment 
wechselt entsprechend der verschiedenen Wasserbewegung vom groben 
Gerollstrand bis zu weichem Faulschlamm 

Bei emer derartig starken Ghedeiung des Eulitorals konnte man 
eine ebenso starke biozonotische Gliedeiung des Gebietes erwarten Die 
ersteu Aufstellungen ergaben eher das Gegenteil Nach der P E T E R -
SENschen Emteilung ergab sich sogar nui eine Coenose fur das Euh 
toial die schon erwahnte Macoma-Gemeinsthaft (S 71), die sogar viel-
lach weit uber das Eulitoral hinaus ins Gebiet der eigentlichen Meeres-
becken hmeinreicht In der Tat ist die MoUuskenfauna die ja bei 
diesei Einteilung m erster Linie maBgebend war, uberaus einheitlich, 
die Muscheln Macoma halthtca, Cardtum edule, Mya arenarta, in 
weichen Boden Scrobicularta plana, als Epifauna Mytüus edulis, die 
Schnecken Hydrobta ulvae, Litonna Ittorea smd auf den verschie-
densten Boden der Gezeitenzone zu linden, ahnlich verhalt sich unter 
den Pohchaeten Nereis diversicolor, w eniger Arenicola manna, Pygo-
spio elegans, Scoloplos armtger sowie der Amphipode Corophtum 
lohitüior Nimmt man also die ebengenannten Arten als Gharakter-
ai ten eiiiei Gemeinschaft, so ergibt sich in der Tat eine coenotische 
Einheitlu'hkeit des Eulitorals (excl Felshoden) Schon eine oberflach-
liche Betiachtung zeigt aber, daB regionale biologische Unterschiedc 
vorhanden sind, die durch eine zu weite Fassung der Macoma-Gemein-
schaft verdeckt werden 

Utiabhangig von dem Coonosesjstem PfTutsFNs «tellte MORTFVSEV 1921 eine zonon-
arlige Gliederung dos feandstrandes auf 1 A r e n i c o l a - G a r d i u m - C o e n o s e 
auf ubirtluteten llaclien Sandflachen 2 C o r o p h i u m P y g o s p i o G o e n o s e 
in el nas hoheren Sandwaü( ngebittcn 3 B l e d i u s D y s c h i r i u s C o e n o s e 
mit Btedius arenarius Hfttrocerus und Dyschtrtus, also eine Gemeinschaft in der 
bereits Insekten das Bild bestimmen Sie gehort bereits zu den unregelmaüig uber 
fluteten Regionen also die Grenze zwischen Supralitoral und Eulitoral 4 T a l l 
t r u s O r i h e s t i a G o e n o s e im Snpralitoral nut di n Amplnpoden der Gattang 
Tattti us Talorchestia und Oi chestia Die im reinen bewegten Sand auftretende 
Bath\ poreia Coenose die bis zur Niedngwasserlinie und 7 T ins Eulitoial relcht, 
leurde bereits S "^ erwahnt 

riHMDRii' 1935 kam durtli quantitative Untersinhungen fur das Eulitoral zu ilhn-
lichen Ergehnissen Die Verbreitung der charakteristist hen Arti n der Makrofauna 
uberdeokt sich zwar weitgehend unter Berucksu htiguiig der maximalen Dichte des 
Vorkommens lafit suh natli diesem Autor eine auBere (liefere) Sandwatt Arenicola 
Cardium Macoma und eine innere (hollere) Sandwatt H\ drobia Pvgospio Corophium 
Zone untorscheiden Audi E RrniiLZ 19:17a fand auf ganz allmabluh aiistelgendem 
Sandstrand die Zonen I Bathvporeia Haustorius Zone II Arenicola "Watt I II Coro 
pbium IV Farbstreifenwatt V Bledius Dvschirius Zone und VI Talitrus Zone 
Dic Zonen I—III und \ — \ I entsprechen durchaus den \on MORII\SEN gefundenen 
Zonurungen nur Orchestia wird von Talitrus mit Recht getrennt beide geboren zwar 
ziiiii Supialitoiai ubir nu ht in die gleuhe Lebensgenieins< haft (siehe S 115) Neu 
i^t bei &CHLIZ die Zone IV das I arbslreifen Sandwatt 

1 me weitere Zone bat RI-MA\I- 1933 unter dem Namen O t o p l a n c n - Z o n e ' 
fui das Eulitoral der Kieler Budit aufgt atellt Sie besiedelt hier mit einem ganz 
chaiaktenstisclien Artenbestand in dem die Otoplanideii vorbensthen (vgl S '*7) 
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den Grobsandslreifen dcr ini Brandungsgobiot von jedem Wcllcnschlag getroffen und 
umhcrgpwirbelt wird Die gl< u lie Zone z T imt anderem Artenbestand wurde 
i^pator in der Nordsee f(stgostelll sie besitzt sither w<ite Vorbreitung (Naheres S 97) 

Ein selir vielgpstaltiges Bild /eigt die Gezeitenzone wenn man die Weuhboden 
geliete und die Übergangsgebiete zwisclien Sand Stblick und Mudd in Betracht i^ieht 
1 ur ein beschrknktes Gebiet den Konigshafen auf Sylt vordanken wir WOHILVBFIIG 
1937 oine Siedlungsanaljse mit eingehendei Biotopbearbeitung Er untersthcidet fol 
gende Siedlungon 

1 P o l \ d o r a I i g n i S w d l u n g in fossilein SchliLk von tonigem Cha 
rakter etwas unter M \ W mit Folydora hgm, Borneo can<iida, Corophium vulutatoi, 
foiner Mtcrospio wtrem, Nereis pelagtca Wohnditlite 4 Polydora und 1 Corophium 
auf einen cm-

2 P e l o s i o l e x C a p i t e l l a C o l o b r a n c h u s S i e d l u n g in ech 
tern ^ou hen Mudd mit Peloscotex benedent^ Capitella capitata, Colobranchus ciltatus 
und an der Oborflathe trotz andauernderi Gasausbruchen und Ausscheidungon von 
rlementarem Schwefel Litorina htorea ' 

3 H e t e r o m a s t u s C o r o p h i u m S i e d l u n g m emcm vom Normaltvp 
abwciihenden S(hlick die weuhe gut gebundenc Ablagerung ist durch das Neben 
< inandei groBter Gegensatze in den KorngroBen diaraktensiert Hier Heteromo<(tus 
fiUformis Corophium voiutator. Nereis diverstcoloi, Macoma baltica und im tjber 
gangsgebiet zuin Mudd Watt Lmeus ruber, Ampharete grubei Scrobicularta plana 
Die lotztgenannte Muh(hol ist ubrtgons die einzige die im Lulitorai fur weichen Bodon 
(bis Mudd) (harakteristisch ist 

4 A r e n i c o l a m a r i n a (Jungtioro) C l i t o l l i o S i e d l u n g in (mi,m 
zonenartig bis 25 cm (max 5Ü cm) untorhalb tier Hochwassergrenze reichendt m 
festgelagerten Sandwatt von genngem Wassergehalt mit jungen Aremcola marina so 
wie Chtellio arenarius und Pygospio elegans 

5 A r e n i c o l a m a r i n a (alt) b c o l o p l o h S i e d l u n g in cmem an die 
vorige Siedlung nacli untfn anst hlieBcndem stets w a»beruberhattigtem Sandw atl \ on 
lockerem Aufbau und blausthwarzom bis blaugrauem Sand (FeSi) und allgenieiner 
Verbreitung bis unter die MNW Linio Hier 4; entcola martna (alt) Scoloplo>t 
armtger, Nephthys hombergt, Cardium edule und in AuBenbezirken mit reinem Sand 
ohne TeSo Telltna tenuis Die Siedlung entspritht dom t\pis<hon An nicola Sandw itt 
dio Geblete mit Telhna tenuit, smd offtnbar Übergangbgebiele zur Bathyport la Zone 

6 M y a t r u n c a t a A m p h i t r i t e L a n i e e S i o d l u n g i n oinom fo-̂ t 
gelagorten wassergesattigtem an und vorwiogend unter MNW Lime sehr gleuhmaBig 
und foinkornig ausgebildetem Sediment das mei>>t goschlossono Bestande von Zontei n 
martna Iragt Hier Mya truncata, 4mphitrite johnstom, Lanice concbilega ferner 
Nassa reticulata, Psammechtnus mtliaris 

1 O p h e l i a c l u t h e n s i s S c o l e c o l e p i s S i e d l u n g in dureh be 
standigf Stromung und Wellonschlag in ihrer Konfiguration abgeandeiten Sandbanken 
(Stromsandbanko) im Brandungbgurtol Der Sand ist arm an organic hen Bostan I 
teilen das Gefugt poros (z T mit Porenlutlhonzonl) Boi Nuhtuborflulung ist da> 
Sediment bis 27 tm tief waaseruntersattigt Hier Ophelia cluthensis, Scolecolepi'^ 
squamata, Clitelito arenarius. Larven der B liege Ltspa caesia, und wonn em Poroii 
lufthorizont (groBere Luftblasenschicht im Sediment) ausgebildet ist die Kafer Dt 
glotta mtrsa und Cidenus lateralis (let/tero audi in der Bledius arenarius Zone \ ( r 
breitot) Die Siedlung ist durch die Misthung von Land und Moorestieron inlt r 
essant Die Meerestiero sind teils Arten die aiuh m der Brandungsregion dor b* 
nachbarten Bath\poroia Haustoriub Zone auftroten {Ophelia, Scolecolepis) tciK wt_it 
\erbreitete htoralo Arlon (Clttellto) 

S B l e d i u s s p o t i a b i l l s E n i l i \ t r a ( u s a l l > i d u s S i e d l u n g in 
Linem aus Sand und Sihluklagen geschiditettni stels wassorarmen Sediment dtssen 
Obertló< he eino loderartige C\anophvceenhaut uberkleidet Hior dio Kafer Blediii^ 
spectabilis, Heterocerns flexuosus, Cillenus lateralis, sowie der vorwiegend iin vege 
tabilisthen Slrandwall lebende Oligochaet Enchytraeus albidus 

Fine weitere in dor Boarbeitung dor Lobonsraumfaktoren der Bosiedlung und der 
Bionomie dor Arten nath dor Arboitsmetliode WOHLI-'TJUI'RGS duri_ligefuhite Arbeit uber 
I in Wattgebiet verdanken wir LINKF 1%<) m sein« r Bearbeitung dor Biota dos Tade 
busens In du->em Gobiot dai gleuhfalls zahlrcicbe Bodenarttn ^on Sand Ijis Mudd 
inthaK unters*heidet LINK> O \ iridlionen dcr Matoma Coenose jede mit i iuhienn 
Siedlungon 

1 S t o l o p l o s \ a r i a t i o n Boden uberall reiner Fetnsand (Flu li-^aiid) 
und obertlachtuh zu jcder Wassorbcdeikungszeit Umlagcrungen unterwoifon Set gan^ 
und Stromung gestalten don Lebonsraum Trotkenzeit 0—i5% 

Leitformen die Poh c hasten Scoloplos armiger, Aremcola marina, die Kreboe 
Bathyporeia rohert'iom, Bodotria scorpiotdes Tanaissus lilljeborgi Gelegentln lie 
Arten der Pohchiet Pectinana korem und in der Lpifauna Mytilus edults SabeUa 
rta spmulosa Batanuf crenatus, B improvisus Seriularia cupresstna Irrgastc 
Buccmum undatum t upagurus beinhardus, Asierias rubens, Ophiura texlurata — Tn 
d e n M e n g o n v o r h a l t n i h f e e n vorhorrs( bend Scoloplos armiger Nephthys 
hombeigi Aremcola marina, Bathyporeia robertsom, Tanaissus lilljehorgi zurui k 
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tietom] Artctdea jeffreysi, Bodotrta scorptotdes, untergeordnct Cardtum edule, Ha-
coma battica, Harmotkoë sarat Magellona paptlUcorms, Ampharete qrabci Lantce 
conchilega 

In dieser Coenose werden als Siedlungen aufgefuhrt 
a) S t o l o p l o s S i e d l u n g Allgemein verbreitet Scoloplo» aimtger mit 

Individuendichten bis zu ta 500 pro 1 m (mpist 100—250) und Sephthy.-^ hombei gi 
mit bib uber 150 pro 1 m (ubor gröBere Flachen bin jedoth nur 40 bis 50) an 
gunstigen Stellen erreuhen Batiiyporpta robertsoni (bis 4300) und Tanaissus liUjeborgi 
(uber 4500 pro 1 in ) nocb hobere Dichten Gleichfalls hobe Zahlon erreichta 
Pygospio elegans (1400) und Hydrobia uhae (76ö) aber nur als lungticre Der 
Tardigrad BatiHtpes rmrua kommt bis 40 000—50 000 pro 1 m-̂  vor Hicr auch Uagel 
lona paptlhcornis (bis 25) und Aricidea jeffreyst (bis 608) 

b) A r e n i c o l a S i e d l u n g An stiUeron gegen Bodonumlagerungen mHir 
geschutzten Stellen Charakterisicrt durch Massenentwicklung von Arenicola marina, 
die zwischen 15—70 pro 1 m- sihwankt (an optimalen Stellen in anderen Regionen 
werden 100 erreicht) Ubnge Makrofauna der \oiigcn Siedlung abnlich Nephtbys 
und hcoloplos m reineren Sandgebieten noch haufig Bathyporeia an einer Stelle sogar 
11 6% pro 1 m- festgestellt Macoma baltica verbreitet Cardtum wohl nur eingespuU 
"Wichtig 1st das Auftreten des arktisch balti->chen Poljchaeten Harmothoe sarsi in 
einer Wohndichte bis 12 pro 1 m^ 

2 P \ g o s p i o V a r i a t i o n Boden stols ± schliokhaitig und bmdig Uin 
lagerungcn nur bei Seegang Fur die Gestaltung des Lebensraumes sind auBer Sec 
gang und Stromung noch biotisthe Faktoren mafigebend (biogenc Sedimentation) 
Irotkenzcit 20—70^ Wattentumpt 1 zahlreuh 

Leitformen Pygospio elegans, Cardtum edule Gelegentluhe Arten Scobtcularta 
plana, Lantce conchilega, Corophtum volutator Irrgaste Lttortna litoïea, Ciangon 
vulgaris, Carcinus maenas, Pleuronectes spec — I n d e n M e n g e n v e i h a l t 
n i s s e n vorherrschend Pygospio elegans, Cardium edule, Arcntcola marina, zuruck 
tretend Macoma baltica Mya arenaria, Hydrobia ulvae. Nereis diiersicolor, Nephthys 
hombergi untergeordnct lietusa truncatula, Eteone longa, Heieromasius filiformis, 
Peloscolex benedeni de-»gl als Lpifauna Balanufy improvtsus, Coryne loveni, Lao 
medea conferta 

a) P \ g o s p i o S i e d l u n g Der Lcbfn>raum ist durth starke decken 
bildende Diatoiiitenwucherung an der Obtrüache (barakterisiert diese DiatoraefU-
tafeln werden von Pygospio WvoTzugt hier in Zablen von 3000—10 000 stellenweise 
bis 20 000 Rohren pro 1 m Diese Zahlen stellen aber nocb nicbt das Dichtemaxi 
mum dar das in der Corophium Variation Uegt Erwachsene Muscheln und Sclinecken 
•̂ ind selten nur Cardtum ist stellenweise bis uber 100 pro 1 m vorhanden doeh sind 
lungniustheln anderer Art in grolier Mengc voibanden \ung( Mya aifnarm mit la 

0 5 cm Schalenlange bis 55 000 pro 1 m" Begleittiere sind hephthys homberqt 
( > 100 pro 1 m^) Nereis dtversicolor, Arenicola marina, Heteromastus filifoi mis, 
bcoloplos armtger, Cardium edule 'Macoma baltica 

b) A r e n i c o l a S i e d l u n g Diese zweite Arenicola Smdlung weicht von 
der der Scoloplos Variation durch etwas andere Faunenzusammensetzung ab Neph­
tbys hombergi. Nereis dtversicolor und Cardtum edule trelen haufiger auf Scoloplos 
armtger wird selten oder fehlt Macoma baltica kommt vereinzelt vor Arenicola 
in einer Wohndichte von 20—40 Pygospio bleibt rclativ gering nubt uber 2000 pro 
1 m" er wird wohl durth die intensive Bodenuinlagerung der Leitfonn behindert 

c) C a r d i u m S i e d l u n g AVie sthon WOHLLNBEHG 1937 betont hatte bildet 
Cardium edule stellenweise dichte Massensiedlungen in denen fast Must hel neben 
Muschel dubt unter der Oberflache liegt In solt hen Massengebieten werden durch 
Plalzkonkurrenz andere Organismen gleither Tiefeniage zuru kgedrangt Die Wohn 
dichte \on Cardtum edule betragt b u r 150 bis iOOO pro 1 m-' fur lungtiere bis uber 
10 000 (WoHLTNBi-RG fand sogar einen Maximalwert von ca 40 000) Haufig kommen 
bier noih Nephthys und stellenweise berets vor Andere Arten treten erst in den 
Kandgebieten in denen Cardium lotkerer siedelt in grofierer Zabl auf Innerhalb 
der 3 Siedlungen der P\gospio \ ariation nimmt die Cardium Sit dlung die geschut/-
testen Stellen em 

3 S c r o b i c u l a r i a V a r i a t i o n Boden sebr sdilitkhaltig lagebe»tandig 
bmdig Infolge des hohen Gehalts an Schlitk und organiseher Substanz bleibt die 
Bodendurchluftung auf die obersten mm beschrankt Nur l)ei starkerem Seegang 
rafelabbrmb Biogene Bodengestaltung Trotkenzeit 45—85%- Wattcntumpel zabl 
reich m ihncn bleibt ein dunnflussiger Scblitkbrei liegen 

Leitformen Scrobicularia plana, Mya arenaria, Hydrobia ulvae Gelegenthclip 
Arten Gobtus microps Irrgaste Cardtum edule, Litorina htorea, Crangon vulgaris 
Carcinus maenas, Pleuronectes spec — I n d e n M e n g e n v e r h a l t n i s s e n 
xorherrscbend Scrobicularia plana, Mya arenaria, Hydrohia nlvae, Nereis dtveisi-
color, zurucktretend Macoma baltica, Nephthys Hombergi, Pygospio elegawi. Hetero 
mastus filiformis, Peloscolex benedeni untergeordnet lieiusa truncatula, Phyllodoce 
maeulata, hteone longa, Paranais iitorahs, Corophium volutator ^ 

a) S c r o b i ( u l a r i a S i e d l u n g In Sdilitk oder sthlickigem Sandboden 
dessen normale Bodenumlagcrungen nicht uber erne Hohe von 10 cm hinausgehen 
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Vorwiegend in höheren Lagen. Bczeichnende Begleitarten sind Nereis, Nephthys, 
Heteromastus, Peloscolex, wahrend Diatomeen und weidende Arten, wie Pygospio, 
fehlen oder aelten bleiben. In den zwei angegebenen Proben tritt Scrobicularia 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 und 0, Peloscolex mit 1275 und 0, Corophium volutator mit 0 und 400 aiif 
1 m= auf. 

b) M V a - S i e d 1 u n g. In gröilerer Ausdelmung in den unteren Gebietcn dor 
Coenose, Mya ertrëgt infolge ihrer tiefen Lage im Boden starkcre Umlagerungen. 
Haufig stollenweise Nephthys und Nereis. Mya arenaria wird in 2 Proben mit 150 
bis 352, Peloscolex mit 150—2112. Pygospio mit 0—1760, Hydrobia mit 7800—38 pro 
1 m- angegeben. 

c) H y d r o b i a - S i e d l u n g . In Anschwemmungsgebieten dcr Coenose tritt 
Massenentwicklung von Hydrobia ulvae auf. Wolindiclite von einigen Tausend his 
über 3O0 000 pro 1 m-, über grofie Geblete liinweg zwisehen 10 000 und 30 000. Be-
gleitfauna wecbseind, hauRg Nereis diversicolor, Heteromastus filiformis, Scrobicularia 
plana, Peloscolex benedem. Als Verfolger von Hydrobia besiedelt das Watt dcr 
Opistliobranchier Retusa truncatuia, doib gelit seine Wolindichte kaum über 5 hinaus. 

d) N e r e i 8 - S i e d I u n g. In Teilgebietcn, in denen es duroh Abtrag zu einor 
langeren Freilage des festcn, kleiartigen Sehlickbodens gekommen ist, tritt Nereis 
vorherrschend auf, walirend Hydrobia, Heteromastus, Nephthys, Scrobicularia und 
Mya feblen. 1st eine Randsiedlung der Coenose nalie der Hochwasserlinie. Woiin-
dichte bis ca. 4000 mit Jungtieren pro 1 m-, 

4. C o r o p h i u m - V a r i a t i o n . Besondors in Randgebieten der Watteu-
flftchen. di{' eine gewisse Lagebestandigkeit aufweisen, und in Prielrandgebieten. 
Boden variabel, von Sand (sogar rait gröfieren Kiesbeimengungen) bis zu Schlick und 
Klei. Auf .Wattilachen biogene Bodengestaltung. Strömung untergeordnet. nur See-
gang von Bedeutung. Trockenzeit auf Wattflachen 30—95%', in Prielgebieten 0—lOC/f,. 

Leitformen: Corophium volutator, Heteromastus filiformis, Peloscolex benedeni; 
gelegentliche Arten: Gobius microps; Irrgaste: Cardium edule, Litorina litorea, Cran-
gon vulgaris, Pleuronecies spec. — I n d e n M e n g e n v e r h i i l t n i s s e n vor­
herrschend: Corophium volutator, Nereis diversicolor, Pygospio elegans, Heteromastus 
filiformis, Peloscolex benedeni; zurucklretend: Nephthys hombergi, Hydrobia ulvae, 
Pygospio elegans, der CoUembole Isotomurus palustris; untergeordnet: Macumn bal-
tica, Scrobicularia plana, Eteone longa, Arenicola marina, Carcinus maenas. 

Innerhalb dieser Variante können verschiedone Arten dichte, aber an Begleitarten 
arrae Bestande bilden. So unterscheidet LINKE eine 

a) C o r o p h i u m - S i e d l u n g . Sie findet sich unter verschiedenen Bcdin-
gungen. da das Massenvorkommen von Corophium groBenteils von dem Mangel an 
biologischer Konkurrenz abhangt. Sie findet sich besonders in höher gelcgcnen, 
fesjien, aber nicht stark faulenden Wattflachen (Corophium ist empBndlich gegen 
slarken Oa-Mangel), so wie an den abbrechenden Kleikliif kanten an Abbruchkanten 
und Prielen. Auf den Wattflachensiedlungen kommen neben Corophium lijiufiger 
Nereis diversicolor, Peloscolex benedeni, stellenweisc Scrobicularia plana und Hetero­
mastus filiformis, seltener Pygospio elegans vor. Die Wohndichte betr&gt stellen­
weisc 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 Wolindichten von Corophium betragen im allgemeinen 20 000 bis über 
40 000 pro 1 m-. 

b) N e r e i s - S i e d l u n g . Audi die im Kuliloral mit Ausnahme reiner be-
wegter Sandböden so weit verbreitete Nereis diversicolor scheint in ihrer Dichte stark 
durch biologisclie Konkurrenz beeinlluGt zu worden. Sie zeigt nur lokale Massen-
siedlungen, ist im übrigen sehr unempfindlich auch gegen Faulschlamm. Begleitende 
Arten sind Heteromastus und Pygospio. Die Wohndichte betragt 50 bis 500, stellcn-
weise 1175 pro 1 m-. 

c) H e t e r o m a s t u s - S i e d l u n g . In weichem, schlickigem Boden mit Be-
vorzugung von Faulschlamm im Unlcrgrund; besonders im Bereich der Prielrand-
watten (2—5 m breiter Streifen). Hier sind die hiiufigsten Begleitarten Nereis diver­
sicolor, Nephthys, Peloscolex und Pygospio. Wolindichte stellenweisc 20 000—30 000 
(Jungtiere) zusammon mit 50 000—100 000 Pygospio-Röhrcn, bei alteren Tieren 50(» 
bis 4000. höchstens 7000 pro 1 m-; von den Begleitern erroicht Nephthys 150, Nereis 
diversicolor über 500. 

d) P e l o s c o l e x - S i e d l u n g , Der Oligochaet P . benedeni, dessen Lebens-
weise der der Süliwasser-Tubificiden ahnelt, ,,tritt mir an sehr wenigen Stellen def 
unteren Prielgleithange als dominante Art auf, daB man von einer Poloscolex-Sicdlung 
sprechcn könnte; meist kommt er mit anderen Arten vermischt vor und spielt dann 
nur die Rolle einer teilweise sehr hiiufigen Begleitform (z. B. in der Scrobicularia-
Variation)". Boden mit starkerer Umlagerung wird gemicden, stark verunreinigte 
Geblete bevorzugt. Wohndichte 2000—5000, stellenweisc über 15 000 pro 1 m'̂ . 

e) I s o t o m u r u s - S i e d 1 u n g. Auf Prielrandwatten und -gleithangen lokal 
Massenansanimlungen dos CoUembolen Isotomurus palustris. (Wohndichte 93 000 bis 
2G4 000 pro 1 m-.) Wasserbedeckungszeit 40—50%, Boden wahrond der Trockenlage 



Die Sand- und Weichböden-Goenosen der Gezeitenzone I. a 97 

oberflftchliuh trocknend. Die Tiere verbringen die Wasserzeit im Boden. Begleitarten: 
an Gleithangen Corophium, an Prielrandwatten Heteromastus, Nereis, Scrobicularia, 
die aber stets in geringeren Wohndii'hten als an benaelibarten Stellen auftreten. 

f) P o l y d o r a - S i e d l u n g . Wie die vorigen Siedlungen finden sich Massen-
ansammlungen von P. ciliata in Prielen und zwar vorwiegend in kleiartigen Schliek-
banken am Prielboden, über die ein rascher Wasserstrom fliefit. Ala Begleiter gauz 
vereinzelt Nereis divergicolor und in Randgebieten Corophium. Wohndichte 10 000 bis 
•JOG 000 pro 1 m=. 

5. S c o l e c o l e p i s - V a r i a t i o n . An unter dem EinfluB der Brandung 
stehender Kiesbank mit starken Umlagerungen. Trockenzeit 45—70?;;. Grundwasser-
spiegel sinkt zur Trockenzeit meistens unter die Siedlungsschicht ab. Leitform: der 
Polvchaet Scolecolepis sqtiamata; gelegentliche Art: Arenicola marina: mengenmafiig 
vorherrschend: Scoloplos armiger (bis über 90 pro m''); zurücktretend: Scolecolepis 

2.B3//!/pore/3 
Zone ' 

IV3Ssepben'e^\^ 3 j 
remeSafiife \ / 

ff/ecf/i/sapemCr-

3. /o/!e WfapisMtV. 

5. Py^osp/o- Copop/i/um 

öJren/co/a-CêPl/iüff} 
Zone ^ / 

/ 

\ 70.l3mce^mpk'M 
I Zone 

^/m/^eb/efe 
tye/cMöe/en 

Fig. 25. Diagrammati.sche Darstellung der Hauptcoenosen des Eulitoruls. 
In der Bathyporeia-Zone bezeichnet 6 das Gebiet des lesten Brandungsgebietes {Sco­
lecolepis usw.). c das Tellina-tenuis-Gebiet, 7 das.Gebiet der verschiedenen Insekten-

regionen der Weioh- und Feinböden. die z. T. ins Eulitoral hineinreiclien. 
N'alierea im Texl. — Original. 

squamata (bis 35). 
Nereis diversicolor. 

Vereinzelt groBe Nephihys homberffi, sehr selten Arenicola und 

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 zunachst von den 
Prielen absieht — das in Fig. 25 dargestellte Diagramm. 

A. Gebiet der reinen, bewegten oder durchspiilten Sande und Kiese. 
In Oberflachennahe keine O^-arme, dunkle Reduktionsschicht. Bran-
dungsgebiet. Die extremste Ausbildung des Brandungsstrandes, der 
Geröllstrand, laBt keine speziflsche Besiedlung innerhalb des reinen 
GeroUgebietes erkennen. Eine solche tritt erst im kiesigen Bezirk des 
Brandungsstrandes hervor. Hier die 

I. 0 t o p 1 a n e n - Z 0 n e. Sie bildet einen wenige dm bis über 
1 m breiten kiesigen Streifen nahe der Hochwasserlinie, der durch die 
auswaschende Wirkung der auftreftenden Brandungswellen gebildet 
wird. Schon bei leicht l)ewegtem Wasser werden die Sandkörner umher-
gowirbelt. Da die Bildung dieser oft deutlich abgesetzten Zone von der 
Stelle des Wellenaufpralls abhangt. verlagert sie sich natiirlich bei 

M Mündliche Mitteilungen verdanke ich Herrn Dr. H. KuNZ. der die Sandwatten 
der Insel Amrum bearbeitet. und Herrn Dr. E. SCHULZ, Kiel. 

G r i m p e & W a g l e r , Tierwelt der Nord- und Ostsee I. a 7 
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Anderung von Wasserstand und Wellenbereich, allerdings nicht 
in dem MaBe, als man nach dem Gezfeitenwechsel erwarten sollte. 
Meist bleibt schon bei geringer Anderung der Bodenneigung der Kics-
streifen liegen, bisweilen bildet sieh tiefer ein zweiter, stets aber bleiben 
sie in der Nahe der Hochwasserlinie. Die Otoplanen-Zone ist nicht 
uberall ausgebildet worden, nur am Sandufer mit starkerer 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 Neniatoplana coelogynoporoides, sowie einige Oto-
planen, der tausendfuBahnlioh sich bewegende Polychaet Hesionides 
arenarius (vgl. I'^RIEDRICH 1936), die Archianneliden Trilobodrilus 
spec, Protodrtlus chaeiifer und andere Protodrilus-Arten, die winzige 
Halacaride Actacurus pygmaeus, sowie einige Copepoden (Remanea 
arenicola u. a.). Die Ernahrung ertolgt ganz vorwiegend durch die 
im Brandungsgebiet gtrandenden Planktonten, die besonders von den 
Turbellarien verzehrt werden, sowie durch im Liickensystem des Kieses 
sich setzenden Detritus. 

I I . E u l i t o r a l e B a t h y p o r e i a - H a u s t o r i u s - Z o n e . 
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 erfahrt ihre reichste 
Entwicklung im Gebiet der Niedrigwasserlinie und im Sublitoral, sie 
wurde daher bereits S. 88 behandelt. Auch dort wurde schon er-
wahnt, daB 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 pulclira, 
Scolecolepis squamata im oberen Eulitoral, Haustorius arenarius im 
mittleren, ferner E<eowe-Arten wohl auch Ophelia cluthensis; unter der 
Mikrofauna treten besonders schlanke stabförmige Copepoden, wie sie 
NlCHOLIS 1935 in gröBerei' Zahl aus solchen Gebieten beschrieben hat. 
hier auf. An Brandungsbanken, die oft festgepreBten, aber bei Nie-
drigwasser wasseruntersattigten Sand zeigen, dringt Scolecolepis squa­
mata hoch hinauf und kann hier im oberen Eulitoral. wenn sich durch 
eingeschlossene Luftblascn ein sog. Porenluftsediment bildet, mit den 
Kafern Diglotta mersa, Cillenus lateralis und der Fliegenmade Lispa 
caesia ziisammentreffen (vgl. S. 94). In wassergesattigtem Sand ist 
Scoloplos armiger reich entwickelt und dringt Arenicola in dunnen 
Siedlungen ein („Rippelmarken-Arenicola-Gebiet")-

In dieses Gebiet gehort die Ophelia cluthensis-Scolecolepis-Siedlung 
WoHLENBEBGs in Stronisandbanken (Fig. 26), ein Tell der Arenicola-
marina-Scoloplos-Siedlung WOHLENBERGs (S. 94). die Scoloplos-Va-
riation (S. 95) im tieferen, und die Scolecolepis-Variationen Ll.NKE.s 
(S. 97) im oberen Eulitoral. 

In der Ernahrung treten die Organismen des Pelagials zurück, ob-
wohl Scolecolepis mit seinen Tentakeln und Haustorius durch Strudein 
Planktonorganismen aufnehmen können. In den Vordergrund riicken 
bereits hier Diatomeen, obgleich ihre Siedlungsdichte im Vergleich mit 
den fotgenden Regionen als gering bezleichnet werden muB. Ernah-
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Fig 26 Gefuge und Beaicdelung des Diglotta Scolecolepis Ophelia Stromsandes 
Nach WoHLiaBERO 1937 

lungsbiologisch treten m dieser Zone die „Sandlecker" hervor Die Be-
einflussung des Bodens durch die Organismen ist gering, die Boden-
gcstaltung 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 Femsanden besteht, die 
aber detntushaltiger sind und vor allem der Brandungswirkung ent-
zogen sind Greift bei hoheren Fluten die Brandung auf diese Gebiete 

L a 7* 
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iiber, so wirkt sie auf die Biocoenosen zerstörend. Der Wasserwechsel 
ist noch ziemlich intensiv, voUzieht aber vorwiegend horizontal iibor 
der Oberflache. Die 0.,-Versorgung des Bodenwassers reicht nur bis in 
geringe Tiefen (in Teilen mit gröBerer Wasserbedeckungszeit). so dalJ 
dicht unter der Oberflache eine dunkle 0.,-arme, und H„S reiche Re-
duktionsschicht flndet. In diesen Gebieten tritt eine enorme Massen-

fim 

NWL 

HWL 

urn 

Fig. 27. 
Mengenverteilung charakicristisoher 

Tiere des sandigen Kulitorals an der 
schottischen Ku»te zwischen Hoch-

wasserlinie {UWV) und Niedrigwasser-
linie (tiWV). Die Breite der Zeichen 
1st proportional der Individuenmenge. 

n Kanle^-Bay. h West!, v. Nairu. 
c Loeh-Gilp. 

Nach A. C. STEPHE.V 1030. 

entwicklung einzelner Organismen auf. die entscheidend auf die Boden-
gestaltung einwirken, eine Mikrovegetation ist reich entwickelt. 

I. B l e d i u s - a r e n a r i u s - Z o n e (Fig. iS). Im oberen Eulitoral 
mit nur geringer Wasserbedeckung tritt in mehr reinsandigen Boden hier 
der Kafer Bledius arenarius auf. dessen Röhren den Sand in grofier 
Zahl durchsetzen (Fig. 28). Nach den Untersuchungen von E. BRO-
L A R S E N bevorzugt diese Art im Experiment Sand mit einem Wassei-
gehalt von ca. 18—24% (nach Freilandbeobachtungen ca. 12—16%). 
die bevorzugte Salzgehaltsregion betrug im Experiment ca. 0—20''/oo. 
im Freien 3—IC/oo- Im gleichen Gebiet treten die Raubkafer Dy-
schirius impunctipennis, D. thoracicus, D. politus, D. ohscurus 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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leiche (ca. 50 Arten) marine Mikrofauna existiert, die vorwiegend aus 
Nematoden, aber aud i aus Archianneliden {Diurodrilus). Turbellarien 
u. a. besteht (vgl. E. SCHULZ 1938, 1939). Uie Grundnahrung besteht 
aus einer im feuchten Sand lebenden Mikroflora, die z. T. eine sichtbare 
..Griinschicht" im Sand bildet. 

I I . F a r b s t r e i f e n - S a n d w a t t (s. SCHULZ 1937a, 1939) (Fig. 
29). Das Farbstreifenwatt liegt mit gewissen Variationen etwa in 
gleicher Höhe wie die Bledius-Zone. bevorzugt aber noch detritus-
reicheren Boden. Bodengestaltend wirkt bier eine Mikroflora, die 

Fig. 28. Bledius-art'narius-Gebiet nn S.in(h\att von Suderoog. 
Die aufgeworfenen Sandhüufehen «ind von Bhtlius gebildet, in der Mitte cine Seiiale 

von Cardium edule. — Original. 

eine charakteristische Bodenschichtung hervorruft. Es findel sich 
hier von oben nach unten 1. eine wenige mm dunne helle, z. T. 
mit Diatomeen besetzte Sandschicht, 2. eine wenige mm dunne 
Grünschicht, in der die Sandkörner duroh Cyanophycecn und 
andere Algen besetzt und z. T. so verflochten und verbunden sind, 
daC diese Schicht gegen Umlagerung auffallend widerstandsfahig ist 
und aud i die Wasserdurchlassigkeit herabsetzt, 3. eine gleichfalls 
wenige mm dicke Rotschicht. die durch Purpurbakterien intensiv ge-
farbt wird. 4. eine Schicht durch H^S geschwarzten Sandes. Nach 
Zersförung regeneriert die Schichtentolge rasch. 

Die Makrofauna dieses Farbstreitenwatts besteht fast ausschlieWich 
aus Insektenlarven und Puppen, und zwar aus den Fliegen Scatella 
subguttata, Hydropltorus praecox und der euryöken Mücke Tricho-
cladius vitripennis, in den Grenzgebieten zu den Nachbarcoenosen 
können 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, well sie in 
dieser Zone allein eingehender untersucht ist. Die Nematoden nehmen 
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fast die Halfte des Artenbestandes ein, es folgen mit 4—8 Arten Tur-
bellarien, Copepoden und Rotatorien. Nur wenige Arten sind fur die 
Coenose charakteristisch (die Nematoden Theristus ambronensis und 
Enoplolaimus litoralis, annaherungsweise auch die Nematoden Oncho-
laimus oxyuris, Microlaimus honestus, Odontonema gnido-sclineideri, 
Dichromadora geophila). Weitaus die Mehrzahl der Arten besteht aus 
euryhalinen und eurytopen Arten (die Radertiere Colurella colurus, 
Encentrum marinum, die Nematoden Chromadora nudicapitala, Micro-

Fig. 29. Gebiet deb Faib&tioifcnwaUea aul Annum (Zer&torungsphase). 
Dio oberllaehliuhe Sandscliicht ist loltgespult, die Algendetke (Crrunsdiulil) i^t fr<'i-
gelegt, um die Pnmardunen ist auch t-ie in -weitem Umfang zerstort, so daB hier 

reiner Sand den Boden blldet. — Oliginal. 

laimus robusiidens 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 gegenuber dem Heer­
wasser herabgesetzt. Aus dem genannten G runde tritt auch das Farb-
streifenwatt nur in bestimmten Regionen auf, vielfach fehlt es, es 
schheCt sich dann die Bledius-Zone direkt an die Corophium-Pygospio-
Zone an (beide können sogar so ineinander greifen, daB Bledius ge-
meinsam mit Pygospio vorkommt). 

I I I . G o r o p h i u m - P y g o s p i o - Z o n e (vgl. MORTENSEN 1921, 
THAMDRUP 1935: „Hydrobia-Pygospio-Corophium-Giirtel"). Unterhalb 
der vorgenannten Zonen tritt meist em Giirtel auf. in dem die ge­
nannten Arten eine enorme Massenentwicklung erfahren. Weder Py-
gospio elegans noch Gorophium volulator oder Hydrohia ulvae sind 
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spezifische Arten oder auch nur Differentialarten dieses Gebietes, alle 
drei sind vielmehr euryöke Arten mit groBer ökologischer Amplitude, 
doch zeigen sie in dieser Zone eine auffallende Massenentwicklung, die 
tiir jede Art 10 000 pro 1 qm iibersteigen kann (Pygospio bis ca. 
100 000 Röhren pro 1 qm). Da Pygospio und Corophium Rohrenbauer 
sind, bewirken sie bei dieser Massenentwicklung eine betrachtliche 
Festigung des Bodens und gleichzeitig ein tieferes Eindringen 0.,-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 mitgeführte 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. A r e n i c o l a - C a r d i u m - Z o n e . Der Tiefe nacli an-
schlieCend treten in Gebieten mit durchschnittlich höherer Bedeckungs-
zeit Arenicola marina, Cardium edule und z. T. Maconta 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 Oberflache abfluBbehindernd, so daC auf diesem „Buckel-Areni-
cola-Watt" zahlreiche Resttiimpel bleiben (Fig. 24). In dieses Gebiet 
gehören die Arenicola (alt)-Scoloplos-Siedlung bei WOHLENBERG 
(S. 94), die Arenicola-Siedlung und Cardium-Siedlung der Pygospio-
Variation bei L I N K E (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 (Lepfocyniere-AHen). 
Gastrotrichen (z. T. Ttirbanella hyalina), Copepoden u. a.; eine niihere 
TJntersuchung ist wünschenswert. Als Ernahrungsgrundlage spielen 
auch hier Bodendiatomeen und Peridineen eine groBe RoUe. 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 ahnlichen Boden Echinocardium cordaUim, Echiurus 
echiurus u. a. bis ins Eulitoral vor. 

C. Weichböden des Eulitorals. Auch die eulitoralen Weichböden 
zeigeji in der Bodenzusammensetzung starke Verschiedenheiten von 
bindigen, zahen Schlickböden 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 
euryöker, gegen O^-Mangel und H.,S-Anreicherung widerstandsfahige 
Arten (Nereis diversicolor, Heteromastus flliformis), die in diesen 
konkurrenzarmen, nahrungsreichen Gebieten sich reich entwickeln kön-
nen. Immerhin gibt es auch einige Arten, die als Charakterarten oder 
wenigstens Differentialarten gewertet werden können (die Muschel 
Scrobicularia plana, der Oligochaet Peloscolex benedeni, die Schnecke 
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Assiminea grayanaj. Neben einer Gliedeiung uach der Bodenart be-
besteht auch im Weicbbodengebiet eine Zonierung. Es seien angeführt. 

I. B l e d i u s - s p e e t a b i l l s , B. d i o t a - H e t e r o c e r u s -
Z o n e . Im Grenzgebiet zwischen Eu- und Supralitoral treten in bindigen 
Weichböden, die ein Eingraben noch gestalten, wiederum gangbauende 
Kafer auf. Der Boden kann bier in seinen oberflachlichen Feuchtig-
keitsschichten hohe Salzgehaltswerte erreichen (iiber 100"/oo), die Ober-
flache ist nieist von Kleinalgen iiberzogen, doch dringen auch höherc 
r i lanzen (Salicornia!) in diese Geblete vor. Hier linden sich groCe 
Bledius-Arten (B. spectabilis, der sehr salztolerante B. diota, B. tau-
rus, B. tricornis) und ihre Verfolger (Dyschirius salinus, D. chalceus, 
ferner Troglophloeus scltneideri, Pogonus chalceus, Gollembolen) in 
niehr sandige Geblete vorstoBend Heterocerus flexuosus und Dichiro-
trichus pubescens usw. Die bevorzugten Lebensraume all dleser Arteu 
weisen natiirlich manche Verschiedenheiten auf (vgl. dariiber E. B R O -
L A R S E N 1936, WOHLENBERG 1937). Über die weitere Fauna ist wenig 
bekannt, WOHLENBERG fand hier haufig Enchytraeus albidus. 

Nahe dieser Region wurde an einer Einzelsfelle (Amrum) in hoch-
gelegenem feuchten Weichboden eine Mikrofauna gefunden, die meh-
rere Elemente der fiir das Brackwasser charakteristischen Cypridei.s 
litoralis-, Manayunkia aesfuarina-Coenose enthalt, naiulich Mannyun-
kia, Cyprideis litoralis, Cytherois flscheri, Protohydra). 

I I . V a u c h e r i a - P o l s t e r - G e b i e t . Auf Weichböden an der 
oberen Grenze des Eulitorals bilden sich bisweilen dicke filzartige Al-
genüberzüge aus, die bereits auf dem Farbstreifenwatt entstehen kon-
nen, aber sich auch zwischen Salicornia-, Scirpus mariUmus- und 
Fes/uca-Bewuchs vorschieben können. Diese Algenfilze beherbergen als 
Charaktertier den amphibischen Opistobranchier Alderia modesta und 
in ihrem gut wasserhaltenden Innenteil eine reiche Mikrofauna an 
Oligochaeten, Nematoden, Turbellarien, Foraminiferen, Gopepoden 
(Horsiella trisetosa\), die z. Zt. bearbeitet wird. 

I I I . S c r o b i c u l a r i a - Z o n e . Fur grolJe Gebiete des eulitoralen 
Weichbodens ist die Muschel Scrobiculariu plana, die lief im Boden 
eingegraben lebt und mit ihren langen Siphonen als Taster die Boden-
oherflache abpipettiert. In dieser Zone treten auch Hydrobia ulvae, 
Heteromastus ftliformis, Peloscolex benedeni, Ampliarete 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 Oberflachenschichten, die 
auch noch eine reiche Mikroflora aufweisen, reich entwickelt, beson-
ders Nematoden. aber auch Gopepoden (Harpacticus spec, Gletodidae 
Ectinosomidae) sind relchlicli vorhanden. 

IV. P e l o s c o l e x - C a p i t e l l a - G o l o b r a n c h u s - R e g i o n 
(vgl. S. 94. Im weichen HaS-reichen Mudd bleiht nu r eine enge Aus-
wahl von Tierformen iiber, es sind vor allem Oligochaeten (Peloscolex 
benedeni) und unter den Polychaeten Capitellidae (Capitella capitata, 
Heteromastus, Colobranchus) und z. T. Nereis dirersicolor. Es handelt 
sich vorwiegend um Sedimentfresser. Hetermnastus lebt ahnlich wie die 
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Tubificiden in vertikalen Röhren und friCt in der Tiefe des Sediments, 
sein Kot wird in Pillen an der Oberflaohe entleert. 

Uui die Mittelniedrigwasserlinie wird die F a u n a reicher, bier tritt 
z B. Mya truncata-Amphitrite-Lanice-Siedlung WOHLENBERGs (vgl. 
S. 94) auf. 

Die bisher genannten Zonen und Regionen betrafen die gröüeren 
Flachen des Wattengebietes, in den AbfluCrinnen (Prielen) wird die 
Besiedlung durch das Hinzukommen von Wasserströmungen und inten-
siven Bodenumlagerungen abgeandert. Hier können Arten niit geringer 
Konkurrenzfahigkeit Massensiedlung aufweisen, an Prielrandern fln-
den wir Heteromastus- wie Lanice-Siedlungen, an den Hangen 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 
L I N K E 1939. Von gröCeren Tieren bauen Eriocheir sinensis und Car 
cinus maenas Wobnhöhlen an Prielwanden. 

Ganz ahnliche Besiedelung wie die Schlick- und Muddwatten zeigen 
die im Gezeitengebiet gelegenen Weichböden der FluCmündungen (ver-
gleiche E. NiCOL 1935), nur daD hier entsprechend der noch gröCeren 
Amplitude der Salzgehaltsschwankungen. die marinen Arten starker 
zurücktreten, dagegen Brackwasserorganismen und an geeigneten Stel­
len Collembolen und Insekten (Staphyliniden) starker hervortrelen. 

Nicht überall sind jedoch die Schlammgebiete der Gezeitenzone der-
artig ar tenarm (besonders in der Makrofauna) wie im Wattenmeer 
und in Aestuarien. Gerade der Weichböden bietet ja durch seine Fa -
higkeit Wasser zu halten einen besseren Austrocknungs&chutz als der 
Sandboden (erschwert andererseits einer Mikrofauna aktive Vertikal-
wanderungen). er stellt ferner infolge seiner geringeren Warmeleit-
fahigkeit nicht so hohe Ansprüche 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 Schlamin, 
besonders an Polychaeten. Selbst im Faulschlamm kommen hier Nerine 
fuliginosa, Sfhenelais boa u. a. vor. Wie reich an geeigneten Stellen 
Schlammgebiete der Gezeitenzone sein können, zeigt die Bearbeitung 
von B E A U C H A M P S und Z A C H S (1913) über die Plage de Terrenes am 
Kanal. Hier fanden sicb in dunklem, weichem Schlamm (mit Sand 
gemischt) des Eulitorals. der regional mit Zostera bewachsen war, zahl-
reiche Polychaeten wie Sthenelais boa, Nephthys hombergi, Olycera 
convoluia, Marphysa belli, Lumbriconereis latreillei, Nematonereis uni­
cornis, Ophiodromus flexuosus, Clymene lumbricoides, C. oerstedi. 
Johnstonia clymenoides, Notomastus latericeus, Amphitrite gracilis, 
ï'olycirrus auranüacus, Terebellides strömi, Melinna cristata, Sabella 
pavonina, Branchiomma vesiculosum, ferner die Sipunculiden Phasco-
losoma vulgare und Ph. elongatus, die Aktinien Ednardsia Beau-
tempsi und Halcampa chrysanthellum, an Muscheln auCer Scrobicu-
laria und Cardium noch Tapes puUastra; an mit Seegras bestandenen 
schlammsandigen Boden treten hier sogar noch die groCen sedentaren 
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 Kuste das reiche Auftreten von groBen 
Polychaeten in Schlammgebieten der Gezeitenzone. Auch hier tritt 
Myxicola infundibulum, Melinna adriutica, Myrianida mnculcUa, Noto-
mastus latericeus und der groCe Cirratulide Audouinin ientaculata 
z. T. in Mengen auf. 

In der B e l t s e e u n d d e r O s t s e e wird das Verhalten der 
eulitoralen Tiere tiefgreitend abgeandert. Wer die ökologische Situa­
tion an der Nordsee kennt, ist überrascht durch das ganz andere Ver­
halten der gleichen Arten. Protodrilus chaetifer und Nemaioplana 
haben ihren Aufenthalt in die Halammohydra-Region verlegt, eine 
Pygospio- Corophium-Zone flndet 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 Verhaltnisse, die an die der Nord­
see anklingen, z. B. eine ganz dicht besiedelte Pygospio-Corophium-
Zone und ein Arenicola-Watt auf unregelmaBig iiberfluteten Sand-
watten, vereinzelt auch ein Fai'bstreifenwatt. allerdings mil abvvei-
chender Besiedelung. Die Griinde fur dieses abweichende Verhalten 
liegen 1. in der anderen Hydrographie. (Das Eulitoral der Ostsee zeigt 
nicht den regelmaBigen Wasserwechsel von Ebbe und Flut, sondern 
einen ganz unregelmafiigen. vorwiegend durch Windstauung hervor-
gerufenen Wasserwechsel, bei dem das Eulitoral tagelang trockenliegen. 
aber auch tagelang üljerflutet sein kann.), 2. in der Morphologic 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 ökologi-
sches Gebiet aus, daher finden sich manche Arten, die in der Nordsee 
für das Eulitoral charakteristisch sind, in der Ostsee auch in tieferen 
Gebieten (Sublitoral) in Massensiedlungen, z. B. Arenicola in der Kieler 
Bucht, Pygospio, Nereis diversicolor, Corophimn volutator, Alderia 
modesta. Leicht erkennbar ist in der Ostsee ül)erall die O t o p l a n e n -
Z o n e , aber auch ihre Besiedelung weicht stark von der der Nordsee 
ab. In groBen Mengen treten hier mehrere Otoplaniden (Bothriomolus 
balticus, Otoplana baUica, Coelogynopora biarmata), der Archiannelid 
Protodrilus flavicapitatus, der Oligochaet Friedericia bulbosa, die Cope-
poden Remanea arenicola und Leptastacus spinicnudatus auf. daneben 
Rhabdocoele (Diascorhynchus brevicaudatus). Gastrotrichen Xenotri­
chula intermedia, X. velox). Milben (Halacarus anomahis). Ciliaten 
(Diophrys). Die Mehrzahl dif'ser Arten ist für diesen Lebensraum 
spezifisch (Remanea arenicola und Xenotrichula velox auch in der 
Halammohydra-Coenose). Diese Fauna laBt sich in verarmtem Arten-
bestand bis zur Kurischen Nehrung nachweisen. Die Bewegungsinten-
sitat der meisten Tiere ist ungevpöhnlich stark. Auch die Algenfilze 
des Eulitorals (Vaucheriafilze) lassen sich mit ihrer Charakterart 
Alderia modesta bis in die östliche Ostsee verfolgen. 

Biologische Eigenarten der Tiere des Eulitorals Dej. staike 

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 können so-
wohl von echten Meerestieren als auch von echten Landtieren begin­
nend eine ungefahre Stufenreihe aufstellen, die in steigendem MaCe 
die Anpassungen an die im Eulitoral notwendige amphibische Lebens-
weise erkennen laöt. Der Eintachheit halber seien hier gleich die ge-
samten Eulitoraltiere, auch die des Felsbodens. berücksichtigt. 

I. D a s E u l i t o r a l b e s i e d e l n d e M e e r e s t i e r e 

a) H o r i z o n t a l - M i g r a n t e n ( F l u t g a s t e ) . Mit einströ-
inendem 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, Gobitis microps bzw. G. minutus, im Felsgebiet Ctenolabrns ru-
pestris, sowie um Krebse. etwa Crangon crangon; Mysideenschwarme 
(Praunns flexuosus, Neomysis, Paramysis). sowie Krabben wie Carci-
nus maenas, Cancer pagurus. AUerdings sind schon die Mehrzahl 
dieser Arten in der Lage. sich in den Sand einzugraben und so Perio­
den des Trockenfallens zu überstehen. an Sandstellen. die von Algen 
bedeckt bleiben, können sogar Praunns, Gobius, Gammarus u. a. an 
der Oberflache liegend mehrere Stunden ein „Trocken liegen" über-
dauern. jedoch zieht sich die Mehrzahl der Individuen mit ablaufendem 
Wasser ins Meer zurück oder sammelt sich in gröBeren. dauernd was-
serführenden Restlachen. Carcinus ist bereits weitgehend amphibisch. 

b) V e r t i k a l - M i g r a n t e n . In Boden mit gröberem Lücken-
system sinkt ein Teil des Wassers wahrend der Ebbe ins G rund wasser 
ab, in „dichteren Boden" wird eutvveder durch Kapillaren-Aufstieg 
wahrend der Trockenperiode Wasser aus dem Grundwasser bis dicht 
unter die Oberflache geführt oder das Sediment bleibt überhaupt stark 
wasserhaltig. Es besteht also im Eulitoral für Wassertiere die Mög-
lichkeit, durch Vertikalwanderungen dauernd in einem günstigen Was-
sergebiet zu bleiben. Derartige Vertikalwanderungen sind unler der 
Mikrofauna verbreitet. sie führen aber anscheinend nicht bis ins eigent-
hche Grundwassergebiet. sondern nur bis in die Feuchtschicht dicht 
unter der Oberflache. Offenbar bietet hier vorhandene Flüssigkeit^-
menge genügend Lebensraum für 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 
mussen, zum folgenden Typ über. Die Wanderungen erfolgen übrigens 
nicht stets im einfachen Gezeitenrhythnius, im Brandungsgebiet scheint 
die Mikrofauna sowohl bei intensivem Wellenschlag als auch bei s tar­
ker Feuchtigkeitsabnahme des Gebiets nach unten zu wandern. Die 
berühmte Convoluta roscoffensis erscheint mit ihren grünen Symbionten 
nach Ablaufen des Wassers in dichten Mengen an der Oberflache, und 
verschwindet wieder, wenn das kommende Wasser die dichten An-
sammlungen berührt. 

c) R e s i s t e n t e n. Hierher geboren 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 Intensitat die wasserlose Zeit 



f. a 108 Remane 

iibeidauern, im Extremtalle (Balanus!) treten in dieser Zeit besondeie 
physiologische Starrezustande auf. Am geiingsten sind besondeie An­
passungserscheinungen bei den Felsbodentieren des untersten Eulito-
rals (Poriferen, Hydroiden, Tunicaten, Anthozocn), den Bewohnern 
der stark feuchtigkeitslialtenden Fucusbestande (Actinia equina!) und 
den Bewohnern dauernd feuchter, tieferer Bodenschichten (Mya arenn-
ria, Arenicola niarina). Bei den Bewohnern freier Felsflachen des 
mittleren und oberen Litorals. sowie bei den Bewohnern oberflach-
licher Sandschichten treten sie deutlich hervor. Strukturell handelt 
es sicb hier ganz vorwiegend um Arten init starken Schalen, also uiu 
Muscheln (Mytilus, Cardium, Macoma), Schnecken (Patella, Nucellus, 
SkeneopsisJ und Balaniden. Bei diesen Arten bleibt innerhalb der 
Schale auch wahrend der Trockenperiode ein Wasserreservoir, so daB 
der Weichkörper dauernd von Wasser umspült bleibt. Allerdings kann 
dieses innei'e Restwasser selir hohe Temperaturen erreichen, so inal.i 
MOORE 193.^ hei nicht einmal extremen AuBenbedingungen in der 
Mantelhöhle von Chthamahtx stellaius 36,3°; COLE 1929 setzte Balanii» 
tinfinnabidum an 12 aufeinanderfolgenden ï agen im Trockenen an der 
Sonne Temperaturen von über 50° aus, nach Rückbeförderung in See-
wasser war nach 6 Stunden die normale Filterbewegung der Beinc 
wieder hergestellt. Muscheln mit unvollkominenem SchalenschluU wie 
Mya lebeu so tiel im Boden, daB ibr Körper dauernd im Wasser- bzw 
Feuchtgebiet bleibt. In eigenartiger Weise wird der .,SchalenschluB'' 
bei Patella erreicht, die ja nur eine napflörmige Schale tragt. Die 
Tiere haben an den Felsen einen festen Ruheplatz fiir die Trocken-
zeit, zu dem sie vor Ablaufen des Wassers zurückkehren. An dem 
Platz passen die Unebenheiten des Schalenrandes so genau zu denen 
des Untergrundes, daö eine feste Abdichtung des Schaleninnenraums 
ermöglicht wird. Allerdings haben auch Patellen bereits die Fahig-
keit, auf lediglich feuchtem Felsboden umherzukriechen. Inwieweit 
auch Röhrenbauer hierher gehören, etwa Lanice, Scolecolepis, laBt 
sich noch nicht sicher beurteilen. Es ist leicht möglich, dalJ 
diese Arten in ihrer langen Böhre auf- imd absteigen, also 
mehr zu Gruppen der Vertikalmigranten gehören, jedenfalls findet 
man bei Niedrigwasser Scolecolepis und Lanice ziemlicb tief im 
Sediment, doch gibt es ganzlich trocken fallende Röhren von 
Lanice. Ernahrnngsbiologisch gehören die Mehrzahl der „Resistenten" 
zu den Sfrudlern (Cardium, Mytilus) und Filtrierern (Balanus), sie 
sind schon durch diese Ernahrungsweise an eine alleinige Nahrungs-
iiufnahme bei Wasserbedeckung angewiesen. Macoma, Scrobicularia 
und vielleicht Pelricola sind Taster und daher bei der Ernahrung un-
abhangiger von voller Wasserbedeckung. T H A M D R U P rechnet sie zu 
•seiner Gruppe B, d. h. zu den Tieren, deren Nahrungsaufnahme 
hauptsachlich unabhangig von Trockenlage und Uberflutung erfolgt; 
hier stehen sie aber in der Untergruppe der Tiere, deren Nahrungs­
aufnahme eine geringe Wasserschicht in Form von Tümpeln oder 
nergl. erfordert. Inwieweit manche der endovagilen Arten des Eulito-
rals zu den Resistenten gehören. ist noch unbekannt, leicht denkbar ist 
es bei Oligochaeten. Physiologische Anpassungserscheinungen durch 
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Ausbildungen von Starrezustanden sind am starksten bel den Arten, 
die in der Trockenperlode über dem Substrat bleiben, also bel Mytilus 
und vor allem bei den Balaniden. Dlese (besonders Chthamaltis stel-
latus und Balanus balanoides) dringen ja in Geblete vor, die nur uni 
die Zeit der Springtiden überflutet werden. 

d) A m p h i b i s c h e M e e r e s t i e r e. Diese sind auch nach Ab-
laufen des Wassers zur Ortsbewegung und Nahrungsaufnahme befa-
higt, sofern nur der Boden eine gewisse Feuchtigkeit bewahrt. Hier-
hin gehören vor allem Litorina (L. litorea, saxatilis, neritoides), die 
sogar aktiv das Wasser verlassen. hierher gehören ferner die Sohnecken 
Hydrohia ulvae und Truncatella truncatula, der Amphipode Corophium 
volutator und die Polychaeten Pygospio elegans, Nereis diversicolor, 
Scoloplos arniiger und Heteromaslus (vgl. T H A M D R U P ) . Auch Carcinus 
maenas kann noch zu dieser Gruppe gerechnet werden. Natürlich tre-
ten auch bei diesen Tieren zahlreiche Anpassungserscheinungen auf. 
die für die vorher angeführten Gruppen gelten; ist doch überhaupt die 
angeführte Slufenreihe mehr durch die Zunahme als durch einen 
Wechsel biologischer Anpassungen charakterisiert. Hydrohia ulvae 
und Litorina litorea graben sich bel starkerer Austrocknung des San-
des in diesen ein. Litorina litorea lost sich bel s tarker Austrocknung 
und Erwarmung des Felsbodens von der Unterlage und fallt dann ins 
Wasser oder in tiefere Geblete, Litorina saxatilis u. a. ziehen sich in 
gleicher Lage, z. T. unter Klumpenblldung in ]<^elsspalfen zurück; am­
phibische Ollgochaeten können durch Absonderung von Leibeshöhlen-
flüssigkeit durch Foren eln langeres Feuchthalten der Haut bewirken 
und bilden bei Trockenhelt gleichfalls aus vielen Individuen bestehende 
Klumpen (Enchytraeu^ albidns). Die Fahigkeit, liesonders trockene 
Perioden im Starrezustand zu überdauern. kennzeichnet in dieser 
Gruppe besonders Litorina saxatilis und L. neritoides, die Dauer der 
Starre kann hier mehrere Monate betragen (LiNKE 1936, F A T A N ' É 
1933). COLGAX 1910 gibt für dlese Arten etwas nledrigere Werte, die 
in der folgenden Tabelle angeführt sind. 

T a b e l l e : M a x i m a l e L e b e n s d a u e r e i n i g e r M o l l u s k e n 
d e s E u l i t o r a l s . 

in tTockener Luft im SüBwasser im Salzwasser von 
ca. tOO»/oo S 

Litorina neritoidpn 
,, saxatilis 
,, litorea 
,, obtusata . 

Hydrohia ulvae . . 
Nucellus lapillus 
Trochus umbilicatus 

42 Tage 
31 . 
23 . 
6 , 

30 . 

7 , 

U Tage 
7 „ 
7 H 
2 „ 

18 „ 
4 „ 
4 . 

6 Tage 
7 „ 
6 . 
3 , 
9V4 „ 
3 . 
3 . 

Die Tabelle zeigt gleichzeitig die starke physiologische Euryhalinie 
der Tiere in dlesem Zustand. Auch hier sind die extremsten Anpas­
sungserscheinungen bei den an der Oberflache bleibenden Felsboden-
tieren vorhanden. Eingegrabene amphibische Tiere können fast stets 
hühen Wassergehalt in ihrer Umgebung haben, für Pygospio elegans 
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und Coroplimm volutator besteht sogai die Moglichkeit, daB m ihrer 
festen Rohre wahrend der Trockenlage Wasser gehalten wird ( T H A M -
DRUP) so ddB diese Tiere nur durch ihre Nahrungsaufnahme an der 
ftuchten Wattoberflache und m geringem MaBe durch ihre Ortsbewe-
gung an der feuchten Oberflache (Coroplmim) ihre Stellung unter den 
amphibischen Meerestieren erhalten Bei Arenicola, die m tiefere Roh-
len an Stellen mit hoch bleibendem Grundwasserstand (Absinken bis 
25 cm Tiefe) existiert, und als Substratfressei auch wahrend der 
Tiockenlage Nahrung aufnehmen kann laBt sjch wie bei alien kon-
slant in tieferen Substratschichten lebenden Arten eine Zuteilung zu 
emer der Gruppen schwer duichfuhren 

Die aktive Tatigkeit der amphibischen Tiere im Luftmedium und 
im Wasser erfordert auch einen Gasaustausch in beiden Medien 
T H A M D R U P 1935 stellte zunathst fest, , daB die Sauerstoffaufnahme 
per kg oiganisches Gewicht ( = Rohgewicht fur Wurmer und Krebse) 
bei sozusagen normaler Aktivitat in recht versohiedenem Niveau liegen 
kann" Am hochsten liegen die drei kiemen Foimen aus dem mneren 
Teil des Wattes Corophium, Pygospw und Hydrobta, sieht man von 
Macoma ab, weiden dann Oberflachenfoimen aus dem auBeren Teil des 
Wattes wie Carcltum und Litonna nachfolgen In nachstei Reihe kom-
njen Nereis und vielleicht Nephthys, und der folgende Platz ist ent-
weder Myttlus odei Scrobicularia zu erteilen, an letzter Stelle stehen die 
beiden tief eingegiabenen Jormen My a und Arenicola ' Die amphi­
bischen Formen zeigen also im allgememen den hochsten 0,-Verbrauch 
Weiteihin ist interessant, , daB die Sauerstoffaufnahme (pro org Ge­
wicht) von Formen wie Pygospw, Hydrobia, Litonna Scrobicularia 
und Corophium anscheinend bei Temperaturen von etwa 28° noch 
steigend ist wogegen Nereis, Arenicola, Myiilus und Cardium bei dieser 
Temperatur eine mehi oder weniger deutliche Depression zeigen in-
dem sie schon ihie Optimaltemperatur zwischen 20—28° erreicht 
haben ' Was nun die Sauerstoffaufnahme in del Lutt anbetiiflt, so 
eimiltelte THAMDRUP daB diese m Piozent von dei 0^ Aufnahme im 
Wassei ausgediuckt bei Litonna litorea 26%, bei Mya arenaria 27%, 
bei Hydrobia ulvae 35,8% und bei Cardium edule 51,5% betiagt T)ei 
auffallend hohe Wei t von Cardium ist wahischeinlich durch die Tat-
sache bedingt, daB diese Art ebenso wie Litonna Luft m die Mantel-
hohle aufnehmen kann und lesistente Kiemen besitzt also ihiei At-
inung nach amphibisch bzw dipnoisch ist Der nieduge Wei t von 
Litonna hangt vielleicht mit dei Existenz physiologischei Rassen bei 
dieser Art zusammen 

Ubrigens smd die oben angeluhiten amphibischen Meerestiere nicht 
auf den Wechsel zwischen Luft und Wasser angewiesen, vielmehr ken­
nen alle auch an dauernd ubeifluteten Biotopen leben (besonders in 
der Ostsee) aud i die Litonna-Arten 

e) T h a l a s s o g e n e F e u c h t l u f t t i e r e Emige dem Meere 
entstammende Tieie haben sich soweit zu Feuchtlufttieien entwickelt, 
daB ihr Noimalaufenthalt das Luftmedium am Strand geworden is* 
Sie konnen zwai noth im Wassei schwimmen und langeie Zeit m ihm 
cxistieren doch zeigen sie schon deuthche Ausweichreaktionen gegen-



Biologische Eigenai'ten der Tiere des Eulitorals I. a 111 

iJber dem Wasser. lm Gegensatz zu den tropischen Gebieten sind in 
unseren Regionen nur wenige Tierarten dieses Typs vorhanden; zu 
ihnen geboren die strandbeherrschenden Talitriden (unter ihnen 
Hyale nilsoni noch ziemlich stark, Talitrus saliator am wenigsten Mee-
restiere) und die Assel Ligia oceanica. Sie gehören bereits dem Supra-
litoral an. 

I I . D a s E u l i t o r a l b e s i e d e l n d e L a n d t i e r e . 

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

Fig. iO. Zone (Ier Ampiscnliiigcl {Lasius ftaius) im Bereicli der gelegentlich 
uherM Iiwernrnten Sulzwic.se. Hallig Sutleroog. •— Original. 

Supraütoral enthalt bereits zahlreiche Arthropodenarten, die auch eine 
gelegentliche Uberflutung ertragen. PLATEAU hat gezeigt, daC zahl­
reiche normale Arthropoden eine viele Stunden wahrende Bedeckung 
mit Wasser überstehen, so daB sich für diese supralitoralen Arthro­
poden kaum die Notwendigkeit speziflscher Anpassung ergibt. Es 
mag sein, daU der Prozentsatz der Tiere, die durch Borsten-
besatz oder Ausscheidungen das Wasser von der Körperoberflache 
fernhalten, am Strande etwas höher liegt als in normalen Land-
biotopen, doch existieren noch keine genaueren Untersuchungen hier-
über. Erwahnt sei der wachsartige Überzug der Strandfliege Helcomyza 
usttdata sowie die Tatsache. daB die in groBer Zahl im Supraütoral vor-
dringende Ameise Lasins flnvus hier im Gegensatz zu ihrem Verhalten 
in normalen Landbiotopen auffallige feste Hügel baut, die durch ihre 
groBe Zahl eine bestimmte Zone dieses Gebietes charakterisieren (Eig. 
30), eine interessante Parallele zum Wuiten- oder Warftenbau des Men-
schen. In diesen Hügeln übersteht Lasius hohe Fluten. 

Unter den im Eulitoral vordringenden Landtieren gehort ein Teil 
zu den Horizontal-Migranten, die bei Flut das Gebiet verlassen. AuBer 
den bekannten Strandvögeln, die im trockengefallenen Eulitoral nach 

http://Sulzwic.se
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Is'ahrung suchen, gehören hierher eine Reihe von Dipteren-Arten (Ac-
tora aestuum, Hydrophorus praecox, Scatella subguUata u. a.), die 
bier an eestrandeten Organismenresten fi-essen oder Sandalgen von den 
Sandkörnern abraspeln (Scatella vgl. B R A U N S 1939). 

Eine Reihe weiterer Landtiere, vorwiegend Kafer und Milben, bleiben 
bei Uberflutung im Eulitoral und suchen Spalten auf, graben sich fur 
die Zeit der Uberflutung in den Boden ein oder leben überhaupt in 
Röhren. Sie bleiben natürlich wahrend dieser Zeit inaktiv. gehören 
also zu den Resistenten. Im Felsbodengebiet gehören hiei'her Collemboleu 
{Anurida maritima sitzt in groCen Koloniën zur Flutzeit in Spalten. 
hier auch in Mengen ihre Exuvien). TausendfüBler {ScoUoplanus, Oeo-
philus), Pseudoscorpione (Obisium maritimum), Milben Halolaelap.s 
gabriusculus, Hydrogamasus littoralis, Pachylaelaps littoralis, Laelaps 
dentatus u. a.), Wanzen {Aepophihis) und Kafer (Aëpus), die sich 
gerne in feinsten Felsspalten oder unter Steinen aUfhalten. Im Sand-
gebiet graben sich die Kafer {Cillenus lateralis, Dyschirius-Arien). 
die bei Niedrigwasser auf der Oberflache umherlaufen, vor kommender 
Flut in den Boden ein. Dasselbe tun im Boden lebende Kafer wie 
Bledius arenarius, Diglotta mersa, vvenn sie gelegentlich auf der Obei-
fliiche umherlaufen (vgl. WOHLENBERG 1937). Röhrenbauende Arten 
wie Bledius konnen in diesen Wohnrohren die Flut überstehen. Di-
glottcf bleibt in den eigenartigen Luftblasen des Porenlufthorizonts (vgl. 
WOHLENBERG 1937; Fig. 26). Die Resistenten unter den Landtieren 
zeigen schon klarer besonderc Anpassungserscheinungen (vgl. BRO-
L A R S E N 1936). Unbenetzbarkeit ist verbreitet. sie wird entweder durch 
dichten Haarbesatz (Anurida, Heterocerus, Diglotta) oder durch Ein-
fettung der Körperoberflache durch Drüsensekrete wie bei Bledius er-
reicht. Meist bleibt bei der Uberflutung um die Tiere eine Lufthülle oder 
an ihnen eine Luftblase, ader ihre Wohnröhren bewahren einen Luft-
vorrat. Ob dieser Luftvorrat respiratorische Bedeutung hat oder nur das 
Aufsteigen aus dem Wasser, das bei gewissen Situationen notwendig 
vrird, ermöglicht, muB durch weitere Untersuchungen geklart werden. 
Bledius arenarius verlaBt jedenfalls, sofern die Wohnröhre bei Uber­
flutung zusammenfallt und die Luft entweicht, das Gebiet, indem er 
davonfliegt, Bedeckung mit Salzwasser wird gleichwohl lange ertragen 
( K R O G E R U S 1932), am langsten von BI. arenarius und Dyschirius ob-
scurus, namjich 9—10 bzw. 7—8 Tage! Gelangen die Kafer dieser 
Region an die Wasseroberflache, so lassen sie sich im Gegensatz zu 
anderen Kafern ruhig treiben. Bledius, Heterocerus und Ochthebius 
haben die Fahigkeit, direkt von der Wasseroberflache aufzufliegen. 

Echt amphibische Landtiere treten im Eulitoral des Meeres ganz 
zurück. Am ehesten können 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 wahrend der Niedrigwasserperiode aktiv sind und noch durch 
ihre Atmung (im Gegensatz zu Ephydra-Ailen) an das Luftmedium 
gebunden sind. Vom Strand aus zum vollen Leben ins Meer über-
gegangene Lufttiere fehlen, abgesehen von den Meeressaugern und 
-reptilien, in unserem Gebiet völlig. Die als echte Meerestiere leben-
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«en Insektenlarven und Milben sind ganz offensichtlich vom SüBwasser 
und nicht vora Strand aus ms Meer eingewandert, höchstens das fliigel-
lose Weibchen von Clunio konnte hier genannt werden. 

Wahrend von den eulitoralen Meerestieren noch ein betrachtlicher 
Prozentsatz pelagischc Larvenformen aufweist (Arenicola, Litorinn 
litorea, Hydrobia u. a.), haben 
die eulitoralen Landtiere sofort 
ihren ganzen Entwicklungsz>klus 
ins Eulitoral verlegt. Die Eiev 
werden bei Sandbewohnern oft 
in besonderen Eikamraerii oder 
Brutröbren (Fig. 31, 32) unter-
gebracht, die Larven leben im 
gleicben Lebensraum, die Puppen 
befinden sich in besonders ab-
gedichteten oder mit Reusen ver-
sehenen Puppenkamniein (Ble-
dius, vergl WOHLENBERG 1937. 
B R O L A R S E N 1936). Selbst 
die Larven nur bei Trocken-
lage einwandernder Fliegen 
leben im Eulitoral (Scatella u. a.). 

" y ^ ^ ^ ^ ^ ^ ^ - ' 

Fi^. 31. 
\Vohnbaut>pen bei der Kafergattung Bledius. 

1 B. arenarius (\gl auch Fig. 15). 
2 B. tricornis. .i B spectabüis. 4 B diotn. 
e Eikammern (\gl. Fig. 32). l Lar\engang, 

n angohaufte Algen\orrate. 
r Verproviantierungsgang (FreBgang). — 
Naeb È. BIÏO-L\KSF\ 1936, etw. abgeandert. 

Nur fiir die Milbe CyrthydrolaeUtps 
hirtus gibt H A L B E R T an. daB jiingere Nymphen im allgememen in 

a __ 

Fig. 32. o Eikammern \on Blediii't «pertnbilis: in der Mitte der Wolingang, in don 
die birntormigen Eikammern einmunden. Die Mündung ist durdi einen lockeren 
Sandpfropf versehlossen. Die Eier >ind durili einon Eitrager am Dach der Kammer 
befestlgt. — b Verpuppungskammer \on Bledius spectobUis. Die Mundung der Kammer 

zeigt eine dreifacbe Reusensuheiung. — NaLh WOHLJ-NIIFIIG 11137 

höheren Zonen leben als die alteren Nymphen und die erwachsenen 
Tiere. 

Ein interessantes Kapitel, dessen Bearbeitung aber erst in den An-
fangen steekt, sind die ph^siologischen Reaktionen. die mit dem Ge-
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zeitenwechsel zusammenhangen, also die Wahrnehmung der Wasser-
seife bzw. das gerichtete Aufsuchen des Wassers, die Wahrnehmung 
der herannahenden Flut (vgl. S. 112), die Rhythmik iin 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 
für Krebse, sowohl Decapoden wie Mysideen, Isopoden (Eurydice) u. a., 
am bekanntesten ist die Erscheinung bei Crangon crangon, der 
im Herbst liefere Regionen aufsucht und im Frühjahr zum Strand 
zurückkehrt (PEARSON 1908). Auch Fische verhalten sich ahnlich 
(Gobiusl). Von den Landtieren ziehen sich die Kafer des Eulitorals in 
die Dünenregion zurück und bauen hier tiefe Überwinterungsgange (vgl. 
E. B R O - L A R S E N ) , ebenso verhalt sich Talitrus u. a. Es verarmt daher 
im Winter die Fauna des Eulitorals. Corophium volutator und Nereis 
diversicolor bauen im Winter bei Frost ihre Gange liefer in den Boden 
hinein (WESENBERG-LUND 1904, LiNKE 1939). SchlieClich gibt es 
noch Alterswanderungen im Strandgebiet. Meist leben die jüngeren 
Stadiën in höheren Lagen und verlegen mit zunehmendem Alter ihren 
Aufenthalt in tieferes Wasser, wie das ja besonders von Plattflschen, 
bekannt ist. 

I Praktische Bedeutung der Wattenmeerbiologie i n jüngster Zeit 

haben biologische Erkenntnisse für die Praxis der Landgewinnung 
groBe Bedeutung erlangt, wie die Arbeiten WOHLENBERGs 1934, 
1939 zeigen. Soweit die Zoölogie in Betracht kommt, ist die Aus-
wertbarkeit durch folgende Erkenntnisse gegeben. 1. Die enge Bindung 
vieler Tierarten an bestimmte Boden ermöglicht es bei genügender Er-
fahrung von der zoologischen Besiedlung eines Gebietes in viel schnel-
lerer und einfacherer Weise auf die B o d e n q u a l i t a t zu schlieBen 
als es chemisch-physikalische Bodenanalysen gestalten. Die Tiere sind 
„Anzeiger" (Indikatoren) für bestimmte Boden. So ist z. B. Arenicola 
Indikator für Sand, auBerdem für gewisse Struktur- und Durchfeuch-
tungsverhaltnisse. Nereis diversicolor (Massensiedlung) und Scrobicu-
laria plana zeigt für 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 für Zwecke der Landgewinnung im Wattenmeer Schleswig-
Holsteins groBe Flachen biologisch kartiert. 2. Die Tiere des Watten­
meers bewirken durch ihre Tatigkeit ein Abfangen und Binden der feinen, 
mit kommender Flut herangeführten 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 für die Nahrung nicht verwertbare P a r ­
tikel als Kot wieder abgestoBen 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 Wohnröhre (Pygospio!, Corophiutn) und durch 
Begünstigung der Sedimentation durch Bildung von Stillwasserzonen 
(in Mytilus-Banken). c) Durch Neubildung von Material beim Aufbau 
des Körpers einschlieBlich des Schalenniatcrials (Mytilus-Banke!). Alle 
diese Vorgange können die Anlandung befördern. 

I Das Supralitoral der Sand' und Weichböden lm Gebiet der 
Sandböden lüBt 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 s t randwarts meist ein sehr ar tenarmer Grenzbezirk in dem 
festgelagerten Sand des Wellenspülbereichs, in dem darüber liegenden 
Bezirk lockeren und meist trockenen Sandes haben wir das typische 
Supralitoral vor uns. das bis zu Beginn der von Strandhafer (Psamma 
bzw. Ammophila arenaria) gerechnet werden kann (an Kliftgebieten 
natürlich zum Unterrand des Kliffs). Etwas schwieriger ist die Ab-
grenzung in den allmahlich ansteigenden Sandgebieten, ohne Otopla­
nenzone, wie sie in den ausgedehnten Sandwatten der deutschen Nord-
seekiiste auf groBen Strecken auftritt. Durch E. SCHULZ 1939 wurde 
kürzlich gezeigt, daB die feuchten oberflachlichen Sandschichten der 
Bledius-arenarius-Zone noch eine recht artenreiche Mikrofauna von 
Meerestieren beherbergen; auf Grund dieser Tatsache scheint es besser, 
die typische Bledius-arenarius-Zone noch dem Eulitoral zuzurechnen. 
Damit stimmt überein, daB auch hier nach oben sich eine Talitrus-
Zone anschlieBen kann. 

Die typische T a l i t r u s - Z o n e beherbergt als spezifisohe Bewohner 
die Landamphipoden Talitrus saltator und Talorchestia deshayesi. Es 
handelt sich hier in ihrem Verhalten bereits um Landtiere, die tags-
über in Sandröhren oder eingewühlt unter angespülten Gegenstanden 
leben, bei Dunkelheit aber an der Oberflache Nahrung suchen. In die 
gleiche Region dringen bereits eine Reihe von Insekten mit ahnlicher 
Lebensweise ein. (die Laufkafer Broscus cephalotes, Bembidion pallidi-
pemie), der Ohrwurm Labidura riparia, ferner Fliegen und Spinnen 
(Ardosa perita) vor, so daB die Zone trotz ihrer gelegentlichen Über-
spülung bereits den Gharakter einer echten Landbiocoenose erhalt, In 
leinen Sandgebieten ist das Supralitoral ar tenarm; wesenflich anders 
ist das Bild, wenn ihm absterbende Pflanzenteile aufgelagert sind 
(vgl. S. 202). 

lm Gebiet der Weich-, Schlick- und Tonböden können wir vorlaufig 
das Supralitoral aus Mangel an genauen Untersuchungen noch nicht 
sicher abgrenzen. An den Stellen, wo ein Spülsaum aus Hydrobien-
Schalen am Ufer angehauft ist (und das ist in Weichbodengebieten 
recht hauflg der Fall), gehort dieser bereits dem Suprali toral an, er 
wird auch von Landmilben besiedelt. Ins Supralitoral gehort auch der 
bei Austrocknung von Trockenrissen durchsetzte harte, bindige Boden, 
den Laufkafer (Bembidion-Arlen. z. B. B. variutn, Pogonus-Arten), 

I. a S* 
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Springwanzen (Acanthiiden, z. B. Salda IHoralis, Halosalda lateralis), 
•/,. T. Spinnen (Tarantulidae) u. a. besiedeln, die sich vielfach in den 
Trockenspalten aufhalten. Weitere Angaben iiber die Oekologie von 
Strandkafern dieser Region bei E. B R O - L A R S E N 1936. Die obere Grenze 
des Supralitoral in Weichbodengebieten (oder wie man hier besser 
sagen müCte, in Feinmaterialgebieten) wird am besten mit der oberen 
Grenze der Andelwiese bzw. der Wattenbinsenwiese (Puccinelletum 
[Festucetum] maritimae bzw. Amerietum marit imae juncosum bottnici) 
angesetzt. Diese Gebiete gehören zwar dem Phytal an, aber in den freien 
Dezirken zwischen den Grasern, die oft von Algenrasen iiberzogen sind. 
scheint doch noch eine im wesentlichen typische supraUtorale Fauna 
zu existieren, doch können erst genauere Untersuchungen klaren, wo 
und o t eine biologische Grenze hier feststellhar ist. 

I Das Kfls tengrundwasser | Die Abgrenzung zwischen Eulitoral und 
Supralitoral kann nur fur die Oberflache des Bodens geiten. TJnter-
irdisch dringt natürlich Meerwasser in das „Landgebiet" vor und ver-
mischt sich hier mit dem siiCen Grundwasser; so entsteht hier an der 
Kuste ein Streifen von Grundwasser, der in seinem Salzgehalt je nach 
dem Verdringen eines der beiden Grenzelemente stark schwankt (bei 
Schilksee, Kieler Bucht z. B. von 1—20"/oo) und im Durchschnitt brak-
kigen Charakter besitzt. Breite und hydrograjshische Eigenschaften 
dieses „Küstengrundwassers" hangen natürlich stark von der Boden-
beschaffenheit des Strandes ab. vor allem von seiner Wasserdurch-
lassigkeit. Genauer untersucht wurde bisher das Küstengrundwasser 
des Sandstrandes (vergl. REMANE und SCHULZ 1934. K L I E 1934. 
SCHULZ 1934, K N Ö L L N E R 1935 a., b., R E M A N E 1934 b.. c , KUNZ 1937. 
1938). Es leben in diesem eigenartigen Biotop noch über 100 Meta-
zoen-Arten, eine erstaunlich hohe Zahl. Unter diesen Arten ist diP 
Zahl der Charakterarten (Halostygobionten) sehr betrachtlich. Beson-
ders stark vertreten sind die Nematoden mit z. T. eigenartigen Formen. 
(ich nenne Eudesmoscolex papillosus, Theristtts aculeatus, Spirina 
hibulbosa, 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. afflnis, X. pygmaea, X. gymnocephalu, der eigenartige 
Polychaet Stygocapitella subterranea, der Archiannelid Diurodrilus sub­
terraneus, die Oligochaeten Michaelsena subterranea, Aktedrilus mono-
spermathecus, Sjjiridion insigne, Rhyacodriltis prostratus, Enchy-
iraeoides immotus, mehrere Turbellarien (Coelogynopora schulzii, 
Paragnathorhynchus subterraneus, Karkinorhynchns coecus, Diasco-
rhynchiden), die Meeresmilbe Halacarellus subterraneus (auBerdem hier 
Halacarus anomalus). Copepoden wurden insgesamt 20 Arten in 
diesem Lebensraum festgestellt (vergl. K U E 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. vicesima und P. 



Das Küstengrundwasser; Die Tierbesiedlung der Weichböden I. a 117 

phyllura). Auch Protozoen fehlen in diesem Gebiet nicht (einzelne 
Foraminiferen, Grómiidae, Coleps, Condylosloma), treten aber sowohl 
an Arten- wie an Individuenzahl zurück. Diese Fauna hat trotz des 
geringen durchschnittlichen Salzgehaltes in ihrer Herkunft ein echt 
marines Geprage; Arten, die aus dem SüBwasser stammen {Parasteno-
caris phyllura, Dorylaimus) sind bei weitem in der Minderzahl. Biolo­
gisch handelt es sich natürlich um ein reines Mesopsammon, die Arten 
leben im Lückensystem des Sandes, vom Mesopsammon der echt mari-
nen Sandbiotope unterscheidet sich die Tierwelt des Küstengrund-
wassers durch durchschnittlich geringer ausgebildete Haftorgane bzw. 
Haftfahigkeit (gröBere Stabilitat des Lebensraiimes!),' sowie durch ge­
ringere Bewegungsintensitat. 

Natürlich enthalt das Gebiet zwei Strukturteile: ein stets wasser-
gesattigtes Tiefengebiet und darüber ein wasseruntersattigtes oberes 
Gebiet, das in wechselndem MaBe Luft zwischen den Sandkörnern ent­
halt (Feuchtzone). Die Grenzen dieser Geblete wechseln natürlich, bei 
liohem Wasserstand kann das ganze Gebiet wassergesattigt werden, 
die Feuchtzone kann bis an die Oberflache reichen oder bei niedrigem 
Wasserstand von einem Bezirk trockenen Sandes überlagert sein. 
Die oberste, oft trockene Zone beherbergt die Talitrus-Fauna; die 
Feuchtzone ist nun nicht ein einfaches Mischgebiet zwischen Ober-
flachenfauna und Grundwasserfauna, sondern enthalt eine Reihe Son-
dorarten und zwar vorwiegend Lufttiere. Hierher gehören CoUembolen 
'Archisotoma hesselsi, Onychiurus litoralis) und Milben (Rhodacarus-
Arten, Rhodacaropsis inexspectaius, vgl. WiLLMANN 1935). Von den 
vorher genannten Oligochaeten sind manche in der Feuchtzone hauflg, 
aüch Nematoden kommen hier vor, sogar der Polychaet Slygocapi-
iella dringt bis in die oberen Schichten der Feuchtzone vor. 

Über dieser vertikalen Schichtung der unterirdischen Küstengebiete 
pxistiert natürlich noch eine horizontale, das marine Randgebiet er-
halt einen hohen Prozentsatz von Nachbarn aus dem sandigen Euli-
loral (Bothriomolus haUica, Slenocaris minuta, Remanea arenicola, 
Protodrilus flavocapitatus), für den mehr ausgesüDten inneren Bezirk 
scheinen die Parastenocaris-Arten typisch zu sein. 

Die Nahrungsgrundlagen der Küstengrundwasserfauna bestehen 
offenbar 1. aus eingespülten 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 Tierbfesiedelung der Weichböden 
Unter Weichböden seien hier die als Schlamm, Schlick und Mudd 

bezeichneten Höden zusammengefafit. Der Übergang zwischen Weich-
und Sandböden ist gerade im Gebiet der Nordsee auf weite Strecken 
hin ganz allmahlich; dieser Übergang kann in zweierlei Weise vor 
sich geilen. 1. Die ziemlich gleichmaCige KorngröBe des Sedi­
ments wird immer geringer, so daiJ allmahlich das Sediment Weich-
bodencharakter annimmt. 2. Zu dem oft groben Sandmaterial reiht 
sich ein gewisser Prozentsatz Feinstmaterial oder Detritus, so daC der 
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Boden schlammigen Charakter erhalt (Naheres iiber die Sedimento 
siehe PRATJE 1931. Biologisch verhalten sich beide Übergangsgebiete 
verschieden. Der zweite Typ enthalt im allgemeinen eine stark ver-
armte Fauna, so daC hier eine Grenze zwischen Weich- und Sand-
böden leicht erkennbar ist; andeis im ersten Fall, hier ist aiich bio­
logisch ein ziemlich allmahiicher Übergang gegeben. Das gilt beson-
ders für die Makrofauna; in der Mikrofauna ist der Gegensatz schar-
fer, da die artenreiche Sandfauna des Lückensystems (Mesopsammon) 
im Weichboden keine Existenzmöglichkeiten mehr besitzt. Es ist daher 
am zv^eckmaBigsten, die biologische Grenze zwischen Weich- und 
Sandboden mit dem Aufhören der Mesopsammonfauna anzusetzen. 
Diese Grenze liegt allerdings in einem Gebiet, dessen Sediment rein 
gewichtsmaCig noch sehr viel Sand enthalten kann. SchlieBlich sind 
den Weichboden noch jene Bezirke zugerechnet, in denen zersetzte 
Pflanzentrümmer in dichter Lage angehauft sind. Die Einzelteile 
dieses Sediments sind zwar oft noch ziemlich groB. biologisch gehort 
das Gebiet gleichwohl zu den Weichboden. 

S t r u k t u r t e i l e u n d L e b e n s f o r m t y p e n . Da wie er-
wahnt ein als Wohnraum dienendes Lückensystem im Weichboden 
nicht vorhanden ist, sind nur zwei Strukturbezirke vorhanden: die 
Oberflachenschicht mit einem Epipelos, und das Stubstrat selbst mit 

_einem Endopelos. 
Das E p i p e l o s enthalt sowohl sessile wie vagile Formen. 

Die vagilen Tiere des Epipelos bewegen sich auf der Schlammober-
flache kriechend oder laufend fort, haben aber in der Mehrzahl der 
Falie nicht die Fahigkeit, sich in den Schlamm einzuwühlen, auch die 
Fahigkeit 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 groBen In-
dividuenreichtum auffallend (Ophiura, Ophiocten u. a.), Seesterne sind 
seltener, aber durch einige charakteristische Genera vertreten (Psi-
laster, Pontasler, Poraniomorpha u. a.), Schnecken treten stark zurück: 
die Decapodcn sind durch eine Reihe strukturell vom Normaltyp wenig 
abweichende Arten vertreten (Pandalus, Pontophiltis, 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. ZlMMER 
S. X G 56). Unter den Wiirmern geboren zum vagilen Epipelos eine 
Anzahl Polychaeten (Sphaerpdorum, Aricidae, Sphaerosyllis, Harmo-
thoe garsi, Castalia punctata) vielleicht auch einige der schlamm-
bewohnenden Nemertinen und Turbellarien (die groBen Polycladen 
Biscocelides langt, 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 (Kyphocytliere, Cythe-
ropteron, Byfhocythere, Macrocythere), vielleicht gehören auch ein-
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zelne Copepoden (Laophontodes) zum vagilen Epipelos. Auftallend 
ist das Starke Zuriicktrelen von Cilialen, Klein-Turbellarien, Rota-
torien, Gastrotrichen in diesem Lebensbezirk. die Turbellarien treten 

Fig. 33. Ausbildung von Seitenllugeln hei Ostrakoden des Epipeloa. 
a Bythocyihere insignis; b Cytheropteron latissimnm; c Ciitheropteron olatum. 

Naili SAKS 192S. 

vereinzelt auf. die iibrigen 
Gruppen fehlen praktisch 
völlig. (Abweichend verhalten 
sich die Weichböden der 
Meeresstrandtümpel). Da es 
sich hier um Tiergruppen 
handelt, die sich durch Wini-
peraktion forthewegen, ist 
vermutet worden, daB die un-
giinstigen Bedingungen des 
Weichbodens fur diese Kort-
bewegungsart fur das Fehlen 
dieser Tiergruppen verant-
wortlich zu machen ist (vgl. 
REM AXE 1933). 

Die Tiere des vagilen 
Epipelos zeigen manche 
strukturellen Besonderheiten. 
die als Anpassungscharaktere 
gewertet werden mussen. Sie 
fallen bei den mittelgroCen 
und kleinen Arten mehr auf 
als bei der eigentlichen Ma-
krofauna. die sich strukturell 
wenig von den Verwandten 
in anderen Benthalregionen • 

unterscheidet. Zunaohst ist bei vielen Arten enlsprechend ihrem 
Leben an einer Grenzflache der depressiforme Körpertyp aus-
gebildet, er ist besonders bei Asseln (Munnidae) und bei den 

Fig. .^4. 
Kine Assel des Epipelos (Munna boecki) mit 

slarlver Verlangerung der Laufextreraitaten. 
Nach S^iis. 
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Oslrakoden entwickelt, deren Schalen bei mehreren Arten sogai' 
mit flügelai'tigen Ausbuchtungen versehen sind, so daB eine 
umfangreiche, ebene „Ventralflache" enlsteht (vergl. Fig. 33). Weiter-
hin zeigen die Extremiteiten eine starke Verlangerung, verbanden mit 
seitlicher Spreizstellung. Sie ist bereits bei den Ostrakoden erkennbar 
{Kyphocythere, Bythocythere), erreicht bei den Mysideen (Erythrops) 
btarkere AusmaBe und ist besonders auffallig bei den Asseln der Fa-
milien Munnopsidae, Ilyarachnidae und Eurycopidae, wo sie den For-
rnen einen spinnenartigen Habitus verleiht (eine Art wurde direkt als 
Eurycope „phalangium" bezeichnet, vergleiche ferner die Naraengebung 
Pseudarachne, IlyaracJmel). Dieser „Spinnentyp" (Fig. 34, 35) ist hau-
fig als Tiefseeanpassung gewertet worden, er ist jedoch eher eine An-
passungsfirscheinung auf Weiohböden lebender Tiere.' Die Ophiuroiden 
entsprechen schon in ihrer Grundorganisation diesem Typ (vgl. Fig. 34). 

Als Bewegungstyp herrscht ein Schreiten vermittels Extremitaten vor 
(hierher auch die Schlangensterne sowie der Polychaet Sphaerodorum 
u. a.), Wimperbewegung, Kriechsohlenbewegung tritt völlig zurück. 
Erwahnenswert ist, dafi sogar Schnecken wie Aporrhais und Turritella 
hier eine eigenartige Schreitbewegung ausgebildet haben (ANKEL 
IX bi 80). 

Hemisessil sind im Epipelos zahlreiche Foraminiferen, die in diesem 
Lebensbezirk ihre maximale Arten- und Individuendichte erreichen. 
In groBer Zahl sind hier sandschalige und kalkschalige Arten von oft 
betrachtlicher GröBe 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-Arien, Ptirinmbus) sind wohl nur ver-
einzelte Vorposten eines in anderen Gebieten (Phytal) reioh entwickel-
ton Typ. 

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

Epipelos und Endopelos sind im Gebiet der Weichböden durch 
mannigfache Übergange verbunden. Von dem sessilen Epipelos führt 
eine biologisch kontinuierliche Reihe zu hemisessilen Röhrenbewohnern 
im Schlamm. Schon die Pennatularien sind ja in den Boden 
eingepfahlt, es schlieBen sich an sie die Sabelliden an, deren 
Röhren z. T. weit aus dem Schlamm herausragen, so daB die Tiere 
weit üher der Oberflache ihre strudelnde Krone entfalten, in gerin-
gerem Ma Be ragen die in vertikalen Röhren lebenden Anthozoen (Ceri-
anthus, Halcampa) über die Oberflache heivor; das gleiche gilt von 
manchen Polychaetenröhren (Lattice); zahlreiche Terebelliden. Ampha-
retiden. Spionidae. Chlorhaemiden. Oisoniidae u. a. Polychaeten sind 
so in den Schlamm eingegraben. daC ihr Vorderende in Höhe der Ober-
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flache liegt. So entsteht über dem Schlammboden eine biologische 
Schichtung, vergleichbar der Gliederung in Baum-, Strauch-, Kraut -
schicht bei der Landvegetation. Die Röhren der röhrenbauenden Tiere 
sind oft von betrachtlicher Lange, meist aus Detritus oder Schlamm-

teilen aufgebaut und durch Sekret verfestigt, Jjei einigen Arten sind die 
Röhren aus Sand oder Schalenstücken gebaut (Lanice, Oivenia). Die 
Konsistenz der Röhren ist sehr verschiedenartig, die Bindung der Tiere 
an die Röhre ist meist locker. Die Röhren werden leicht verlassen und 
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neugebaut. Die Wohnröhre besteht meist aus einer geraden Röhre von 
betrachtlicher Lange, der Polychaet Notomastus baut spiralige Röhren, 
im iibrigen treten die im Sand haufigen Komplikationen zurück. Die 
Mehrzahl der Röhrenbauer werden von den Polychaeten gestellt; in 
groCer Dichte treten lokal rohrenbauende Amphipoden auf (Haploops, 
Ampelisca vgl. S. 134). Weiterhin zeigen diesen Lebensformtyp Antho-

zoen (Ceriantharia mit breiten, bis fast 1 ni 
langen Röhren, die Aktinien Halcampa, Echvard-
sia, Peachia), die Muschel Cultellus u. a. Bei fast 
alien diesen Röhrenbauern liegt das Vorderende 
bzw. die Nalirungsaufnahmeapparate auf oder 
über der Schlammoberflache. Dieser im Meere 
so weit verbreitete Lebensformtyp tritt im Süü-
wasser ganz zurück. Das ist nicht unwichlig; da 
zahlreiche dieser Tiere Strudler smd, wird von 
ihnen oberhalb der Scblammflache eine ..zoogene 
Turbulenzschicht" erzeugt, wenn die Besiedlung 
dicht ist. Da gerade der Kontaktbezirk zwischen 
Wasser und Sediment für viele Vorgiinge ani 
Boden wichtig ist, darf diese Tatsache nicht 
übersehen werden. Die im SüBwasser von an­
deren Lehensformtypen (Tubiflciden) erzeugte 
Turbulenzschicht dürfte viel geringer an Aus-
dehnung sein. 

Im SüBwasser treten die Röhrenbauer vor-
wiegend als horizontale Schlammlieger (Chiro-
nomidenlarven) oder vertikal mit dem Vorder­
ende in den Schlammboden eingebohrt auf (Tubi­
flciden). Beide Typen fehlen auch im Meere nicht. 

\ Z u n a c h s t dringen ja Chironomidenlarven und 
Tubificiden auch im Meere (Brackwasser) vor. 
Dann aber scheinen auch manche Polychaeten 
horizontal liegende Röhren zu bauen; jedenfalls 
werden sie oft in Aquarien in dieser Lage gebildet 
und die Lage der Tentakelkrone etwa von Mann-
yunkia spricht für gleiches Verhalten im natür-
lichenLebensraum. Hemisessile Arten bzw. Röhren­
bauer mit abwarts gerichtetem Vorderende werden 
im Meer von verschiedenen Tiergruppen gestellt. 
In senkrechten Röhren leben so Gapitelliden 
(z. B. Heteromastus; vgl. S. 104 und Fig. 14) 

und der Solenogastre Chaetoderma, der sein kiementragendes Hinter-
ende am Ausgang der Röhre halt. Gleichfalls mit dem Vorderende im 
Schlammboden und mit dem Hinterende bzw. der Schalenspitze an der 
Oberflache lebt die Schnecke Turritella communis, die Scapliopoden 
{Bentalium,) und manche köchertragenden Polychaeten (Pectinaria). 
Die letztgenannten sind dabei schrag orientiert. Sie ernahren sich ent-
weder als Strudler oder durcli Verzehren von Schlammpartikeln. Bio­
logisch schlieBt sich an diese Formen die Schnecke Aporrhais an, die 

Fig. 36. 
Die Seefeder 

Kophobelemnon 
stelliferum. 

Lebt eingepfahlt im 
Weichboden. 

Nach MuEtinï 1913. 

file:///Zunachst
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als hemisessiler Strudler im Schlamm liegt, mit der Oberflache durch 
zwei Kanale verbunden. 

Die Röhrenbauer haben ihre maximale Entwicklung nicht in reinen 
Weichböden, sondern in mit Sand gemischten Boden, und viele von ihnen 
dringen in die- echte Sandregion vor (Echinocardium, Edmardsia, Den-
taliutn u. a.). 

An die hemisessilen Röhrenbauer schlielJen sich die „Schlammlieger" 
an. Sie werden ganz vorwiegend von den Muscheln reprasentiert, an 
zweiter Stelle stehen wie in der Sandregion die Krebse, und zwar vor­
wiegend Cumaceen {Bia-
stylisV), weniger Amphi-
poden. An Individuenzahl 
treten in bestimmten Coe-
nosen die Schlangensterne 
der Gattung Amphiura 
hervor, die als Schlamm­
lieger tief in den Weich­
böden eingegraben sind, 
nur die Enden der lan­
gen Arme ragen über die 
Oberflache und dienen 
dem Beutefang. Unter den 
Holothurien liegen einige 
Arten bogig gekrümmt im 
Schlamm {Cucuniaria elon-
gata, Echinocucumis his-
pida), andere jedoch z. T 
mit Fremdkörpern bedeckt, 
an der Oberflache des 

Schlammes. Auch bei den vagilen Tierarten findet sich im Weich-
bodengebiet ein ailmahlicher Übergang vom Epipelos zum Endopelos. 
Eine vorwiegend aus Ostrakoden. Copepoden, Nematoden und Kinor-
hynchen bestehende Mikrofauna lebt wühlend in den oberflachlichen 
Schlammschichten. MOORE 1931 fand bei seinen Untersuchungen im 
Clyde folgende Tiefenverteilung der Mikrofauna: die Harpacticoiden 
leben fast ausschlieBlich in O—1 cm Tief e, dringen bis 4 (?7) cm ia 
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 gröfite Dichte liegt in O—4 cm. dann erfolgt ein rascher 
Abfall, vereinzelt reichen sie bis 8 cm. Auch K R O G H U. S P A R C K 1936 
geben für Weichböden der danischen Gewasser an. daB tiefer als 1 cm 
nur Nematoden, Polychaeten und Oligochaeten in gröBeren Mengen 
gehen. Die Kinorynchen sind vorwiegend durch die Ordnung der Ho-
malorhagen (Pycnophyes, Trachydeniis), die Ostrakoden durch die 
Gattungen Cythereis, Cytheridea, Paracyprideis, Cyprideis, Hemicythere, 
Mncrocypris, Paracypris, die Copepoden durch zahlreiche Gruppen 
(Laop?iOM<e-Arten, Arthropsylhts, Aniphiascus, Cletodidae) vertreten. Die 
Arten zeigen nicht die für das Epipelos kennzeichnenden Strukturen, 
bei ihrer Fortbewegung durchfurchen oder durchwüblen sie den 

Fig. 37. 
Zacken- und Fortsatzbildung auE der Scliale 

Ostrakoden des Epipelos. 
a Cythereis dunelmensiSf b C. jonesi. 

Nach SABS 1928. 

bei 
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Schlamra (bei den Ofetrakoden ist die 2. Antenne das Grabwerkzeug, 
bei den Kinorhynchen die Haken des Vorderendes). Die Körperforni 
ist bei vielen Copepoden und Kinorhynchen breit zylindrisch bis kahn-
förmig, mil starker Entwicklung der Endborsten. Die auffallende Ahn-

lichkeit dieser Körperform bei ver-
schiedenen Tiergruppen (Fig. 38) 
spi'icht dafiir, daC es sich hierbei um 
biotopbedingte Charaktere handelt. 
Auffallig ist ferner der reiche und 
z. T. bizarre Besatz durch Boisten-
kranze und Stacheln, besonders bei 
Copepoden, aber auch bei Ostra-
koden (Cythereis jonesi, Fig. 37) 
und Asseln (llynrachne kiriiceps, 
Pseuddrachne hirsuia, siehe X e 
Fig. 83, 84, hier die Stacheln vor-
warts gerichtet, die Tiere schwimmen 
riiokwarts). Die Bedeutung dieser 
Gebilde ist schwer feststellbar, durch 
Anhaften von Detritus sind im 
Leben diese Tiere meist init einer 
flockigen Schmutzschicht überzogen. 

Auch unter der vagilen Makro-
fiiuna des Endopelos scheincn viele 
die oberflijchlichen Schichten zu be-
vorzugen und mehr oberfliichlich 
wiihiend. als im Substrat hohrend 
zu leben. Das gilt vornehmlich von 
den Tectibranchier unter den opisfho-
branchiaton Schnecken. eine Tier-

gruppe, die Weichböden 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 Oberflache. 
Tiefer dringen in den Boden, abgesehen von Nemaloden, manche Poly-
chaeten (Scoloplos, Nephthys, Capitella) und die Priapulidae {Hali-
cryptus) 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, Calocuris u. a. Sie bauen im Sub­
strat ein Gangsystem, das durch Öftnungen mit der Oberflache ver-
bunden ist; sie reprasentieren also den „Maulwurfstyp" des Meeres-
bodens. Diese Decapoden sind übrigens nicht die einzigen Mala-
costraken dieser Region; die schon durch ihre subzylindrische Form 
an wiihleude Tiere erinnernde Assel Cyathura lebt im Schlamm, das-
selbe gilt wohl von einer Anzahl ahnlich geformter Tanaiden des 
Weichbodens. Es ist übrigens möglich, daB bei einer strengen Fassung 
der Definition viele der wühlenden Tiere des Weichbodens dem Epi-
pelos zugerechnet werden mussen, da ihre Nahrungssuche (besonders 

Fig. 38. 
Konvergente Ausbildung der Kör­

perform bei einem Copepoden 
[purycletodes laticaudatus, links) 

und einem Kinorhynchen 
{Pycnophyes rugosua, reelits) 

der Weichbodcnregion. 
Nach REM4NE 1933. 
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nachts) an der Oberflache stattflndet (Tectibranchier wie Phibne, fer 
ner Aphrodite u a ) 

Der Hauptbewegungst\p der Tieie des Endopelos ist em Bohren, 
das Bewegungsorgan bzw der Korpei wird gestreckt und dabei vor-
getrieben dann das Vorderende (meist durch 
Schwellung mit Leibeshohlenflussigkeit) veiankert 
worauf der Korper nachgezogen wird Erne fur den 
Weichboden charakteristische Spezialisierung dieses 
Mechanisnius findet sieh bei Kinorhvnchen und 
Pr iapuhda, hier wird das hakenbesetzte \ o i derende 
(Kopf bei Kinorhvnchen, Vorderdarin bei Pr iapu­
hda) bei der Verankerung vor- und umgestulpt und 
wirkt auf diese Weise bei der Lokoraotion mit Viel-
leicht veiwendet Nephthys in gleichei Weise semen 
vorstulpbdren Phar>nx Als Schaufeln dienen \ e i -
schiedenartige Organe, bei den Ostrakoden die 
2 Antennen, bei Pectmaria die groBen Borsten des 
Vorderendes (Paleen) bei Onuphis die besonders 
differenzieiten l^arapodien 

Die Nahrungsquellen sind fur die Wtichboden-
bewohner \ielseitig und so reichhaltig daO sie wohl 
in den meisten Begionen von der Tierwelt n u h t \oll 
ausgenutzt werden Zunaohst steht uber dem 
Schlamm das Pelagial mit semen Organismen zui 
Verfugung Dieses wird vorwiegend von den uber 
die Schlainmoberflathe hervorragenden sessilen und 
hemisessilen Tieren ausgewertet, diese bestehen ja 
ganz vorwiegend aus Tentakelfangein (Anthozoen 
Hydroidpolvpen, Holothurien) bzw aus nut emer 

Krone" versehenen Strudlern (Sabelhden, Rhtzo-
crtnus, die Holothurie Cucumana elongata) fernei 
filtern die Mehrzahl der Muscheln eineii Teil des 
uber dem Boden stehenden Wassers Fdtrierei 
sind z B auch Diasiylts, Corophium Allen diesen 
Organismen konnen naturhch aud i Nahiungs-
stofte del Bodenoberflache zugefuhrt werden, die 
bei Wasserbewegung aufgewirbelt worden sind 
Der reichste Nahrungsbezirk ist jedoch die 
Schlammoberflache Sie bietet 1 eine hier lebende Anzahl niederer 
Pflanzen, \o i wiegend Diatomeen, aber auch C^anophvceen z T auch 
Grunalgenfaden Diese Pflanzen konnen im Eulitoral emen fasten 
überzug an dei Schlammoberflache bilden, sie smd die Hauptnah-
lungsgrundlage fur die zahlreichen H^diobien und Litoiinen die hier 
leben (vgl S 96) In den sublitoralen Gebieten nimmt diese „Pflan-
zendecke" ab obwohl die Anzahl der hier lebenden Diatomeen nicht 
unterschatzt werden darf, 2 aus dem Bereich des Pelagial nieder-
gesunkene Bestandteile und zwar abgestorbene Organismen sowie der 
m semer Herkunft noch nicht restlos geklaite femflockige Detjitus, der 
nach den Untersuchungen der danischen Schule vorwiegend \on Zostera, 

Fig 39 
Die Maschel 

Cidtellus peUiictdu8, 
in den Bodeii ein 

gegraben, 
am Hinterende der 
"̂ t \rk '»! liwellbarp 

1 ufi der durch ab 
\\eth eindes Bohren 
und ^ eiankern iin 
Bodcn das rasche 
Lingrabpn in den 

Boden bewukt 
Beispiel dei beson 
derb in Sandboden 
(Ënsis') weniger in 

Weichboden (Culiel 
lus) \crbreiteten 

mes=ierarligLn 
rohiciibew ohnenden 

Muscheln 
Aus HESSF 1923 
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also von zerriebenem Pflanzenmaterial stammen soil. Diese Nah­
rung wird z. T. in groüen Mengen zugetührt, in der Kieler Bucht wird 
nach Perioden reicher Diatomeenentwicklung eine dicke schwammigo 
Schicht niedergesunkener Diatomeen auf manchen Schlammböden 
abgelagert. In der Tat liefert nicht das eigentliche Substrat, sondern 
diese das „Vorsediment" tragende Oberflachenschicht die Hauptnah-
rung. Dementsprechend sind es vorwiegend Ernahrungstypen, die auf 
die Aufnahme dieser Oberflachennahrung eingestellt sind. Hierher ge­
boren die Taster, die mit Tentakeln oder Pseudopodien die Oberflache be-
decken. Abgesehen von den zahlreichen Bodenforaminiferen geboren 
hierher viele Polychaeten (Terebellidae, Ampharetidae, Spionidae. 
Chlorhaemidae u. a.) mit ihren sebr langen und dehnbaren Tentakeln. 
die meist durch eine ventrale Wimperrinne Feinmaterial zufiihren, 
hierher gehören ferner die Muscheln, deren Sipho (Scrobicularia, 
Syndosmya, Macoma) auf der Schlammoberflache nach Nahrung 
sucht, oder deren Mundlappen (Nuculidae) oder Mundlappentaster 
(Yoldia) in gleicher Weise arbeiten. Auch einige Krebse aus der 
Gruppe der Gumaceen (Diastylis) und Amphipoden (Gorophiidae z. T.) 
holen sich in gleicher Weise wie die Taster mit den 2. Antennen 
(Gorophiidae) und mit den I I I . Maxillipoden und I. Pereiopoden (Dia­
stylis) Sedimentmaterial heran. AuBerhalb der Taster nehmen noch 
vorwiegend Schlangensterne (Ophiura) und „unterirdisch" strudelnde 
Schnecken wie Turritella und Aporrkais diese Nahrung auf. DaD die 
Taster oft auch die unter 1. erwahnten Bodendiatomeen aufnehmen, ist 
selbstverstandlich. Turbellarien (besonders Otoplanen), die sich ja 
gleichfalls vorwiegend von gestrandeten Plankton tieren ernahren, kom­
men im Weichboden nur lokal in gröBeren Mengen vor, z. B. in Brack-
wassergebieten und in FluBmiindungen. 3. Das eigentliche Substrat. 
In vielen Fallen nehmen die Detritusfresser auch z. T. festeres Boden-
material und gröbere Partikel auf. Es besteht daher nur ein graduel-
ler Untersehied zwischen diesen Detritusfressern und den das eigent­
liche Sediment verzehrenden Substratfressern. Beide Gruppen wurden 
daher von HUNT 1923 als Deposit-Feeder zusamraengefaBt. Die eigent-
lichen Substratfresser nehmen groBere Mengen unsortierten Boden-
materials in ihren Darm auf. Sie entbehren meist spezifischer Nah-
rungsbeförderungseinrichtungen, wie sie die Taster aufweisen. Zu 
ihnen gehören eine Reihe von Polychaeten (Gapitellidae, Ariciidae, 
Scalibregtna, Maldanidae, Opheliidae wie Ammotrypane), Sipunculoidae, 
Priapulida, manche Holothurien (z. B. SHchopus, Synaptiden). Unter 
der Mikrofauna sind die Kinorhynchen Substratfresser. 4. SchlieBlich 
gibt es auch auf den Weichboden eine gröBere Anzahl Garnivoren. 
Wahrend ein Teil von ihnen vorwiegend lebende Tiere verfolgen wie 
z. B. die Tectibranchier {Scaphander, Philine u. a.) und viele Poly­
chaeten (Aphrodite, Polynoidae, Nephihys, 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 reiohe Nahrungszufuhr in den Weichbodengebiefen ermöglicht 
cine besonders dichte Besiedlung, so daB sich bei Bonitierungsunter-
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suchungen gerade fur diese Gebiefe ein hohei Gehalt an „Biomasse" 
ergiJjt Das gilt jedoch nicht ausnahmslos Zunachst sind die groCen 
T'lefengebiete geiinger besiedelt, ferner alle Mul den und Rinnen, in 
denen mfolge der Wasserstagnation s taiker Sauerstof f mangel und 
Starke Faulprozesse auftreten Lagert m solchen Gebieten uber der 
Schlammoberflache noch eine Suspensionsschicht von „tlussigeiu 
Schlamm', oder tritt infolge dichtei Lagerungen von organischem Zei-
setzungsniaterial an der Oberflathe ein dichter Beggiatoenuberzug auf, 
so kann die tiensche Besiedlung fast voUig verschwmden Uber das 
quantitative Auftreten einzelner Arten der Makrofauna finden sich bei 
Schilderung der emzelnen Goenosen Angaben, hier nur einige An-
gaben uber die Mikrofauna K R O G H U S P A R C K 1936 fanden m 
7 Proben ' ) m danischen Gewassern p io 1 m* m 5,5 m Tiefe im AuUen-
bezirk des Hafens Kopenhagen Forammiferen O—1400, Ciliaten O bis 
600, Turbelldrien 0—1600, Nematoden 25 000—71000, Oligochaeten 
1200—26 000, Polvchaeten 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^ Forammiferen O—7000, Cilia­
ten 0—800, Turbellanen 1000—3400 Kmoihvnchd 0—400, Nematoden 
39 000—87 000, Oligochaeta 0—11000, Pohchae ta 1600—6200, Cope­
poden 13 000—14 500, Ostrakoden 600—1600, Cumaceen 0—400, kleme 
Muscheln. Echinocardien, Schnecken bis 800 bzw 1200, in 26 m Tiefe 
ei gab im Sund eme Pi obe 177 000 Forammiferen, 2200 Ciliaten. 
400 Turbellanen, 47 000 Nematoden, 2200 Oligochaeten, 1400 Polv­
chaeten, 2200 Copepoden, 1400 Ostrakoden. 2200 kleme Muscheln pro 
1 m^. in 54 m Tiefe 28 000 Forammiferen, 70 000 Nematoden, 2800 
Pohchaeten und 2800 kleine Muscheln Das Gewicht der Mikrofauna 
schwankt zvMschen 11 bis 90 gr/m-, und ist anschemend m den flache-
ren Gebieten etwas hoher als m den tieferen, es betragt in den unfer-
suchten Gebieten zirka 10% der Makrofauna MOORE fand im „Mud ' 
des Chde-See-Gebietes z T. noch hohere Werte, Haipacticoiden bis 
677, Ostrakoden bis 125, Nematoden bis 2515 pro 100 ccm Diese Zah-
len mussen um mit den eben angefuhrten verghchen werden zu kon-
nen. mindestens mit 100 multipliziert werden In bestimmten Weich-
bodengebieten des Flachwassers konnen noch viel hohere Werte er-
leicbt werden, besondeis von Tuibellarien, Nematoden und Oligochae­
ten (vgl S 96) SCHUURMANS STEKHOVEN, ADAMS U PUNT 1935 
fanden in der Zuideisee eine Stelle (auf Schokland) mit 4 420 000 
Nematoden pro 1 m^, allerdmgs im Uberschweminungsgebiet. doch wird 
die Zahl von 1000 000 Nematoden pro 1 m^ auch in echten Meeres-
gebieten uberschritten 

Die dichte Besiedelung der Weichboden und die gioCe Anzahl ver-
schiedener Lebensformlypen im Meeie bewirken an vielen Stellen eine 
starke ,zoogene" Beemflussung der Bodenregion Die zahlreichen 
Strudler konnen an dei Grenzschicht zwischen Sediment und Wasser 

' ) .lede Probe nimmt nur wenige cm- der Bodcnflache auf, die Fundzahlen sind 
dann auf 1 ra- Bodenfl.iche aufmultiphziert. Bei dieser Methode eipibt sich natür-
hch oft eine groBere Scliwankungsbreite, als den tatsachhchen Verhaltnissen ent-
si)richt. 
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eine „Turbulenzschicht" hervorrufen. Das Sediment wird durch die 
Verkittung beim Röhrenbau oder der Bewegung verfestigt; durch Arten, 
die m der Tiefe ihrer Wohnbauten oder Röhren Sediment fressen, wie 
z B. Capitelliden {Heteromastus) und den Kot an der Oberflache ab-
geben, flndet 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 beeinfluBt werden usw. 

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

Fig. 40. Verteilung de^ Bodencoenosen im Gebiet \on Skagerak, Katlegatt und Beltsee. 
Nach PETERSE.S' 1924. 
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I. A m p h i l e p i s n o r v e g i c a - P e o t e n v i t r e u s - C o e -
n o s e (Al P) (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-

Fig. 41. Amphilepis-Pecten-Cocnosp (Al. P . ) . Besiedlung auf 0.25 in-. 
Oslo-Fjord. 320—328 m Tiefe. — Stachelhauter: 1 Amphilepis norvegica, 17 Ex.; 
Muscheln: 2 Pecten vitreus, 8 Ex.; 3 Thyasira {Axinus) fiexuosns, 16 Ex., auGerdem 

je 1 Ex. von Portlandia lucida, Keacra obesa, Abra longicallis; 
Scapliopoda: 7 Siphonentalis telragona, 1 Ex.; Polychaeten; 8 Nepbthys spec, 3 Ex.; 

9 Aricia norvegica, 3 Ex.; 10 Terebellides stroemi, 1 Ex. — Nach PETEKSEN 1918. 

ratur konstant 5—6° G und der Salzgehalt stets über SC/oo betragt. 
Lokal z. B. im Oslofjord kann sie bis zirka 100 m Tiefe emporsteigen, 
wenn Temperatur (6,5°), Salzgehalt und Boden es gestalten. 

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

G r i m p e & W a g l e r , Tierwelt der Nord- und Ostsee I. a 9 

^ 
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Fjorde, die ihrerseits der atlantisch-borealen Archibenthalfauna an-
gebört. 

Als Charakterarten 1. Ordnung nennt PETERSEN die Muschel Pedeii 
(^ Chlamys) vitreus und den Schlangenstern Amphilepis norvegica. 
Als weitere Charakterarten werden die Musclieln Syndosmya longi-
callis, Thyasira croHlbiensis und Th. ferruginosus, Malletia obtum, 
Nucula tumidula, ferner Dentalium striolatum, der Opisthobrancbier 
Scaphander, und in den tieferen Regionen die Pennatularie Kopho-
belemnon stelliferum (Fig. 38) genannt. An sie schlieCt sicli eine Fiillo 
weiterer Tiefenformen an, die dieser Fauna ein eigenartiges Geprage ver-
leihen. Vor allem fallt das Epipelos durch seinen Reichtum an Arten und 
Lebenstormen auf. Hier ist die Heimat der rhizosessilen Tiere, z. B. der 
Seelilie Rhizocrinus, Schwammen wie Thenea muricata, der in den 
Schlamm eingepfahlter Pennatularien (Kophobelemnon, Funiculina mit 
dem parasitischen Schlangenstern Asteronyx loveni) und Aktinien 
(Actinostola callosa, Bolocera tnediae, Chondractinia digilata); an der 
Oberflache liegen sessil (vgl. S. 50) oder hemisessil groCe Foriiminiferen 
(Astrorhiza und Rhabdammina) und Holothurien (Stichopus tremulus, 
Myriotrochus vitreus, Echinocucumis hispidus, Mesothuria intestinalis), 
unter den vagilen Tieren der Schlammoberflache finden sich inter­
essante Seesterne (Psilaster androineda, Poraniomorpha hispida, Pte-
raster militaris und der stark eurybathe Ceramaster granularis, 
spinnenartige Asseln (Munnidae, Munnopsis, Eurycope) und mehrere 
Dekapoden (Pandalus propinquus, P. bonnieri, Spirontocuris polaris, 
Pontophihis norvegicus, Munida tenuimana, und als mehr eurybathe 
Arten die Krabbe Geryon tridens sovvic Pandalus borealis und Ne-
pltrops norvegicus, die regional in groBen Mengen auftreten und wirt-
sohaftlich verwertet werden. An der Schlammoberflache leben mehrere 
Mysideen (s. ZIMMER S. X g 56) und einige Amphipoden (Dulichia 
nordlandica). 

Über die Mikrofauna dieses Epipelos ist, abgesehen von den Fora-
miniferen, wenig bekannt, immerhiu zeigen einige Formen wie die 
Ostrakoden Cytheropteron hamaium, C. testudo. daB auch sie nicht 
fehlt. 

Wenn wir zu den im Schlamm grabenden oder liegenden Formen 
übergehen, so treffen wir bier auf die interessanten im Schlamm 
Gauge grabenden Decapoden Calocaris macandreae und Calocarides 
coronatus; im Schlamm leben Gumaceen (Diaslylis 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 
(siehe S T E P H E N S E N S . X f 35 u. 38). Hier haben die Scaphopoden 
mit Dentalium striolatum, Siphonentalis tetragona einen Hauptlebens-
raum, vereinzelt treten tectibranchiate Schnecken auf (Scaphander 
punctostriatus). An Muscheln waren auBer den bereits oben aufgefiihrten 
noch zu nennen: Leda (Portlandia) tenuis uïid L. lucida. Area pectun-
culoides, Cuspidaria (Neaera) obesa und mehr eurybathe Arten wie 
Syndosmya nitida, Cardium minimum, Nucula tenuis, Thyasira flexu-
osa, von denen die letztgenannte quantitativ stark hervortritt. 
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Auffallend ist die Aimut an Schnecken (nui emige Tectibranchier), 
Seeigeln mid speziflschen Polycbaeten Von Polychaeten kohnen zwar 
einige \ i t e n quantitativ nicht unwichtig sem, da die Angaben in Ge­
wicht unter der Gruppe Vermes bei PETERSEN relativ betrachtlich 
sind, doch vermissen wir noch die Entwicklung spezifisoher Arten, 
eurybathe sind aus dieser Zone angegeben (Lumbrtconerets fragtlts 
Terebelbdes stroemi) 

Zu ervrahnen bleiben noch die Fische, die gleichfalls emige charak-
teristische Tiefenformen aufvceisen (Coryphaenoides rupestris, Lycodes 
sarsi, L vahht, Myxme glutmosa), hauflg ist hier Pleuronedes cyno-
glossus, Chimaera monstrosa, Argentina situs Die Besiedlungsmenge 
1st gering, stets unter 100 g pro m'' (9—95 g) 

Die Bodengreiferuntersuchungcn PETERBESS 1915 ergeben fur diese Coenose im Ge-
biet des fekagerrak Kattegat! folgciides Bild 

1 Dor Individuenzahl nach stehen im V ordergrund (mit Angabe des Durch-
schnitts pro 1 m und der Schwankungsgebiele auf Grund \on 11 Stationen) Thyastra 
flexuosa ol 9 (0—116) Amphitepis norvegica 16 (0—70), Nucula tumidula 7 6 (0—40) 
JV tenuis 7 2 (0—74 Brissopsts lyrifera 6 5 (0—2o) Pecten (Chlamys) vitreus 5 8 
(0—-̂ 4) t orammiferen 4 9 {0—32) sichcr nur zum geringen Tell erfaBt Syndosmva 
nttida 4 3 (0—40) Porflandia lucida 2 1 (0—10) Thyastra crouhnensis 1 9 (0—21) 
Dentalium striolatum 1 8 (0—10) biphonenialis tetragona 1 8 (0—10) Cm dium mini 
mum 1 8 (0—17 5) Calocaris macandreae 1 3 (0—10) alio ubngen Arten unter 1 Die 
obengenannten Arten stehen naturhch audi gewichtsmiiiiig im Vordergrund 

2 Konstant auftretcnde 4rten smd folgende Von insgesarat 11 Stationen waren 
\ orhanden an 10 Thyastra flexuosa an 9 Amphtlepts norvegtca an 7 Bt issopsis lyri 
fera, an 6 Pecten (Chlamys) vitreus, Portlandia lucida, an 5 Nucula tumidula, an 3 
^yndosmya nittda, Nucula tenuis, Dentalium striolatum, Siphonentalts tetragona, 
Neaera obesa Bulhdae 

3 Nach den Tabellen sind spezifische auf die Ooenose beschrankte Arten (mit 
Angabe der Zahl der Stationen an denen die Art gefunden wurde) die Muscheln 
Thyastra crouhnensis 1 Th ferrugtnosa 1 Malletia obtusa 1 Nucula tumidula 5 
Pecten (Chlamys) vitreus 6 Kelltella mtltaris 1 die Schnecken Euhma steiiostoma 1 
bcaphander 1 die Kchinodermen Pstlastei andromeda 1 Echinocucumis typica 1, die 
Krebse Oeryon tridens 1 Neokela monstrosa 1 Calocai ides coronntus 1 

I I O p h i u r a - S a r s i i - C o e n o s e ( = B r i s s o p s i s S a i -
s i i C ) (B S ) (Fig 42) Diese Gememschaft schlieBt sich tiefenmaBig 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 vireitgehend m ihren Lebensbedingungen (Boden 
j b l a u e r ' weicher Schlamm, Salzgehalt stets > SO /̂oo, Tempeiatur kon­
stant ca 7°) Auch die Besiedlung zeigt starke Ahnlichkeiten PETER­
SEN nennt auch nur erne Gharakterai t 1 Oidnung den Schlangen-
slern Opkrura sarsii, und nu r eine Charakterart 3 Ordnung den See 
igel Brissopsis lyrtfera, dei bereits recht euiybath ist und auch in 
flacheren Gebieten m groBei Dichte auftritt Haufig ist hier Panddtui 
borealis Die groCe l lberemstimmung der beiden Coenosen geht aus 
der Tabelle PETERSEN 1915 hervor, und die Ausfuhrungen, die uber 
die voiige Coenose gemacht wurden, geiten gioBtenteils auch fur diese 
\ a t u r l i c h fehlen emige extreme Tiefenformen, wahrend emzelne Arten 
flacherer Gebiete auftreten Auffallig verschieden ist nach der vou 
P E T E R S E N 1918 gegebenen Aufstellung die Fischfauna, die allerdings 
hjpopelagische Formen emschlieCt Wahrend die vorige Coenose 
als „Coryphaenoides-Area," bezeichnet vrird, gehort die Ophiura Sarsii 
Coenose zur .Haddock (Gadus)-Area" Gadus pouiassou, G esmarkii, 

1 1 9* 
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Gadiculus ihori sind fur dieses Gebiet charakteristisch, dcfueben sind 
rieuronectes cynoglossus, Lycodes vdhlii, Raja radiata u, a. volmanden. 

Nach den Bodengreiferuntersuchungen PKTEIISEXS 1915 ergibt sich im Skagerak 
(3 Stationen) folgendes Bild fur die Ophmra-Sarsi Coenose: 

1. Der Individuenzahl nai'h stehen im Vordergrund (Angabe von Durchschnitt iind 
Schwankungsbreite pro 1 m-): Syndosmya niUda 495,3 (348—716), Thyasira flexuosa 

Fig. 42. Ophiura-=ïarsii-Coenose (Brissopsis-sarsii-C. B. S.). Besiedhing auf 0.25 m-. 
Skagerrdk, 186 m Tiofe. 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.; Polyehaeten: 7 Aricia norvegico, 9 Ex.; 
8 Ariacam.a proboscidea, 8 Ex.; 9 Melinna cristata, 8 Ex.; 10-Eumenia crassa, 1 Ex.; 
31 Pectinaria auricoma, 1 Ex.; 12 Myriochele heeri, sehr viele Ex.; Echinoderraen: 
13 Ophiura sarsii, 5 Ex., 14 Amphiura elegans, 2 Ex.; 15 Brissopsis lyrifera, 9 Ex. 

Nach PETERSEN 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 
affinis 2 (0—6), Leda minuta 1,6 (0—3), Portlandia lacida 1,6 (0—5), Neaera obesa 
1 ( 0 - 2 ) . 

2. Von den 3 Stationen waren \orlianden an 3: Syndosmya niiida, Thyasira 
ftexuosa, Leda pernula, Nucula tenuis, Ophiura Sarsi, Brissopsis lyrifera, an 2: Car­
dium minimum, Leda minuta, Neaera obesa. 

file:///orlianden
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3. An Bpezifischen Arten enthalt die Tabelle nur eine einzige: Ophiura sarsi; 
anch diese scheint nach bathymetrischen Angaben (la. 30—300) in Coenosen flache-
rer Mceresgebiete vorzudringen. Deutlidie Maxima ilires Vorltommens zeigen hier 
Syndosmya nitida, Leda pernula, Niictda tenuis, Brissopsis lyrifera, diese sind jedoch 
auch in anderen Coenosen verbreitet. Differentialarten gegentiber der Ampkilepis-
norvegica-Pecten-vitreus-Coenose sind noch Leda minuta, Nucula nucleus, Natica sp., 
Ophiura affinis, doch trcton diese meist nur an eincr Station und in "wenigen Exera-

Fig. 43. Amphiura-Chiagei-Coenose (B. Ch.). Besiedlung auf 0.25 m^. 
Kattegat!, ostl. Laoso, 60—75 m Tiefc. 1 Ampliiura chiagei, 12 Ex.; 2 Ophiura alhida, 
2 Ex.; 3 Brissopsis lyrifera, 5 Ex.; 4 Abra {Syndosmya) nitida, 2 Ex.; 5 Thyasira 
(Axinus) tfexuosus, 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; 
il Calocaris mc'andreae, 2 Ex, — Nach PETERSEN' 1918. 

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

Das Gesamtgewicht an Bioraasse pro 1 m- ist hoch (101,6—410,4 g) . 

III. A m p h i u r a - c h i a j e i G o e n o s e . {= B r i s s o p s i s -
c h i a j e i C . i=B. Ch.) (Fig. 43). Diese Coenose lebt auf gleichem Boden 
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wie die vorigen, besiedelt aber flacliere Gebiete, namlich die Tiefen zvvischen 
100 und 40 m und dringt daher weit ins Kattegatt vor. Die Temperatur 
zeigt bereits eine gröCere Amplitude (4—10°). Noch zahlreiche Arten 
der vorigen Gemeinschaften sind vorhanden (Amphilepis norvegica, 
Syndosmya nitida, Thyasira flexuosa, Leda permila, L. minuia), hauflg 
ist Calocaris macandreae und Nephrops norvegiciis, daneben treten Flach-
wasserformen auf (Echinocardium, TKrritella communis u. a.), an Penna-
tularien sind hier Pennatula phosphorea und Virgularia vorhanden, an 
Scaphopoden Bentalium entalis. Als Gharakterarten 1. Ordnung führt 
P E T E R S E N den Schlangenstern Amphiura chiajei an, der stellenweisc 
in einer Dichte von iiber 200 pro 1 m^ auftritt, sowie die Muschel 
Nucula sulcata, als Charakterart 3. Ordnung den bereits in der vori­
gen Gemeinschaft erwahnten Seeigel Brissopsis lyrifera. Ichthyologisch 
gehort das Gebiet gleichfalls zur „Haddock Area", enthalt natiirlicli 
auch hier weiter ins Flachwasser reichende Arten (Drepanopsefta pla-
tessoides). 

Hicr seien nocli einige Angaben auf Grund der von PETERSEN 1915 publizierten 
Bodengreifcrfangc angeftigt. 

1. Nach Individuenzahl dominieren (mit Angabe des Durchschnitts und der 
Sehwankungsbreite pro 1 m- fur 10 Stationen): Amphiura chiajei 66,3 (0—274), A'M-
cula sulcata U,l (0—34), Brissopsis lyrifera 12,3 (3—38), TurileUa communis 9 (0—46), 
Amphilepis norvegica 8,3 (0—24), Calocarts macandreae 5,3 (0—14); Forarainiferen 3.0 
(0—28); Cardium minimum 3,3 (0—14), Dentalium entalis 2,4 (0—20), Thyasira 
flexuosa 2,2 (0—8), Dentalium striolatum 1,8 (0—10), Corbula gibba 1.6 (0—10), 
Amphiura fiiiformis 1,6 (0—10), Cerianthus 1,4 (0—14), Lima gwyni 1,2 (0—4). 

2. Von 10 Stationen waren vorlianden 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, Tnrri-
tella terebra, an 4: Lima gwyni, an 3: Dentalium entalis, Amphiura fiiiformis, Cor­
bula gibba, Neaera abbreviata, Foraminiferen. 

Kin ahnliches Bild bieten die von PETERSEN 1914 publizierten, hierher gehörenden 
B. n.-Stationen aus dem Kattegatt. Hier zeigen die 5 Stationen: 

1. Individuenzalil: Amphiura chiajei 112,8 (12—254), yl. fiiiformis 44,7 (0—169), 
Nucula sulcata 17,6 (7—34.4), Brissopsis lyrifera 6,5 (1—19), Turriiella communis 4 
(0—11), Eumenia crassa 5 (0—11), u. a. 

2. An alien Stationen traten auf: Amphiura chiajei, Nucula sulcata, Brissopsis 
lyrifera, Glycera sp., Nephthys sp. 

Auch die von BLEGVAD 1930 publizierte umfangreiche Liste der ,,Brissopsis-
Amphiura chiajei-Community" aus dem Kattegatt siidl. von Hals, westl. der Linie 
Fornoes usw. ergibt ahnlicbe Befunde, nur ist bier bereits Amphiura fiiiformis mit 
55,9 pro 1 m- haufiger als A. chiajei mit 49,4, Haploops tuhicola ist mit 11,4 vertreten. 

Die beiden letztgenannton Stellen (PETERSEN 1914, BLEGVAD 1930) bringen aucb 
Angaben iiber Polychaeten u. a. Danach sind Maldanidae verbreitet und baufig (2mal 
mit cxD angegcbeni), Eumenia crassa, Glycera sp., Nephthys-Aiten, Pectinaria auri-
coma, Lumbrinereis fragilis. In diesem Gebiet kommen auch Harrimania kupfferi 
und Cucumaria elongata, Nephrops norvegicus vor. 

Das Gewicht der ,,Bioma8se'* pro 1 m^ ist ziemlich boob, nach BLEGVAD 1930 im 
Durchsohnitt 138,64 g (50.9—253,65 g), nach PETERSEN 1914 an den B. n.-Stationen so-
gar 205,3 g (70,2-426,7 g). 

Speziflsche Arten und Arten mit deutliohem Maximum im Gebiet sind selten. Zu 
letzteren gehort die namengebende Leitform Amphiura chiajei, die Muschel Nucula 
sulcata, vielleicht auch Calocaris M'Andreae, Dentalium entalis. 

IV. H a p l o o p s - C o e n o s e (Fig. 44). Eine mehr lokale Variante 
auf gleichfalls „blauem" weichem Boden (bisweilen mit Sand un(ennischt) 
in ahnlicher Tiefenlage ist die Haploops-Coenose. Sie ist durch die 
Massenentwicklung des Amphipoden Haploops tuhicola charakterisiert, 
dessen Schlickröhren den Boden bis zu Tausendeu pro 1 m^ bedecken 
können. Gharakterarten 2. Ordnung sind die Muscheln Lima loscombii 
und Venus ovata, Charakterart 3. Ordnung Chlamys (Pecten) septem-
radiatus. Danebon sind z. T. in groBer Anzahl Arten der vorigen Ge-

I 
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meiascliaft vorhanden z. B. Amphiura chiajei solbt., Brissopsis lyrifera, 
Syndosmya nitida, Thyasira flexuosa, Cardium minimum u. a., ferner 
Ophiura robusta und Strongylocentrotus droehachiensis. Hauflg und in 
gi'oBer Artenzahl treten Polychaeten auf. 

n 
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Fig. 44. Haploops-Coenose (Ha). Besiedlung aul 0.25 m'̂ . Kattogatt, 27 m Tiefe. 
Muscheln: 1 Pecten septemradiatus, 2 Ex.; 2 Lima loscombii, 3 Ex.; 3 Thyasira 
(Axinus) ftexuosus, 2 Ex.; 4 Cardium fasciatum, 2 Ex.; 5 Venus ovata, 1 Ex.; 
6 Leda pernuXa, 1 Ex. und L. minuta, 1 Ex.; Krebse: 7 Haploops tubicola, 875 Ex., 
nur die Ëöhrenmündungen gezeichnet; 8 Moera io^eni, 1 Ex.; Stachelliauter: 9 Ophiura 
robusta, ca. 30 Ex. und O. aJ&ifia, 1 Ex.; ferner Strongylocentrotus droebachiensis, 
1 Ex., Mitte; Wiirmer: 10 Aphrodite aculeata, 1 Ex.; ÏJ Eumenia crassa, 3 Ex.; 
32 Glycera spec., 1 Ex.; 33 Pectinaria auricoma, 1 Ex.; 2 i Maldanidae, 1 Ex.; 

35 Harrimania (Balanoglossus) kuppferi, 1 Ex.; 16 Nemertinen, 1 Ex. 

Nahere Fanglisten geben PETERSEN 1914 (3 Stationen) und BLEGVAD 1930 (2 Stat.). 
1. Nach Indlviduenzahl (Durchschnitt und Schwankungsbreite pro 1 m") eigibt 

sich folgende Reihenfolge: a) PETERSEN: Haploops tubicola > 2000 (600—oo), Ophiura 
robusta 36,2 (0—85), Eumenia 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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droebachieiisis 2,6 (0—6), Ophiura olbida 2,6 (0—4.S), Bnssopsis lyrifera 2.5 (0—5), 
Pectiiiaria auyicoma 2,3 (0—4), Lima loacombii 2.3 (0—6) usw. — b) BLEQVAD: 
Haploops tubicola 1288,6 (284,3-2202,9), Maldanidae 61.5 (30—92,9), Ophiura robusta 
11,1 (8,6—13,6), O. albida 9,7 (9,3—10), Nomertinen 8,6 (5.7—11,4), Amphiura fiU-
formis 8,2 (5,7—10,7), Ophiura affinis 6.1 (0—12,1), Notomastus latericeus 6,1 (3,6 
bis 8,6), Nucula tennis 5,7 (4.3—7,1), Pectinaria auricoma 2,5 (0,43—2,9), Glycera sp. 
2,5 (1,4—3,6), Moera lovem 2,5 (2,1—2,9). Ostrakoden 9,3 ist Minimalwcrt. 

2. Konstante Arten. An alien 5 Stationen: Haploops tubicola, Eumenia crassa, 
Goniada maculata, Glycera sp.; an 4 Stationen: Ophiura robusta, 0. albida, Pecti­
naria auricoma, Lima loscombii, Leda minuta, Pecten septemradiatus. Aphrodite acu-
leata, Maldanidae; von 3 Stationen: Hyas coarctatua, Harrimania kupfferi, Amphiura 
chiajei, Syndosmya nitida, Nucula tenuis, Thyasira flexuosa u. a. 

Spezifisclie Arten Kind auch in dicser Coenose selten, meist wird das Gebiet von 
euryoekcn Arten besiedelt, die auch in den Nachbarbezirken vorkommen, selbst 
Haploops tubicola wird auch aus der Amphiura chiajei-Cocnose an mit Individuen-
dichten bis zu 21 pro 1 m^ angegeben. AuBer dieser Art zeigt Ophiura robusta in 
den Listen hier ein Maximum; interessant ist, dafi Hyas coarctaius, eine in der nörd-
liciien Nordsec vcrbreitete Krabbe, im Kattegatt gerade aus diescm Gebiet mchrfach an-
gefulirt wird. 

Das Gewicht der ,,Biomasse" ist, z. T. wohl infolge der geringen Zahl an 
Muscheln. gering, es betragt bei BLEGV^D 54,92 (25,14—84,35) g pro 1 m-, in den von 
PETEIISE.V publizierten Stationen liegt es bedeutend holier: 194,6 (121,4-260,2), doch 
werden die hohen Zalilcn z. T. durch hohe Werte von Brissopsis lyrifera (5 Stuck 
169 g!) Oder das Vorkommen einzelner Arctica islandica (1 Stuck > 150 g) ver-
ursacht, solbst ca. 3500 Haploops ergeben nur ein Gewicht von 30 g. 

V. A m p h i u r a f i l i f o r m i s - C o e n o s e ( = Echinocardium 
Filiformis G. = E. Fil. + T.) (Eig. 45 u. 49). Mit dieser Goenose niihern 
wir uns den typischen Seichtwassercoenosen, sie liegt in 15—40 m Tiete 
und zeigt bereits starke Temperaturschwankungen (3—14°), der Salz-
gehalt kann bis SO'/oo absinken. Der Boden ist „schlickig" mit wechseln-
den Beimengungen von Sand und hohem Detritusgehalt. Gharakterart 
1. Ordnung ist der Schlangenslern Amphiura fiUJormis, der in Mengen 
bis über 500 Individuen pro 1 m^ den Boden bedecken kann. Haufig und 
als Gharakterart 3. Ordnung angeführt ist der Seeigel Echinocardium 
cordatum, der von hier bis in die Sandgebiete reicht. Unter den Mu­
scheln flnden sich auBer zahireichen Arten der vorigen Gemein-
schaffen (Thyasira flexuosa, Syndosmya nitida, Leda pernula, L. 
minuta, Chtamys septemradiatus, Nucula nitida, N. tenuis) auch Arc­
tica islandica, Cardium fasciatum, Chlamys opercutaris. Unter den 
Schnecken ist Turritelta communis stellenweise haufig, daneben sind 
Aporrhais pes pelecani, Dentalium entalis und die Seefedern Virgula-
ria mirabilis und Pennattda phospliorea vertreten. Die Polychaeten des 
Weichbodens sind in groBer Arten- und Individuenzahl vorhanden. 
Amphiura filiformis und A. chiajei schlieBen sich übrigens in ihrem 
Vorkommen keineswegs aus, beide Goenosen gehen allmiihlich inein-
ander über, und an mehrcren Stationen sind beide Arten gleichzeitig 
in groBer Individuenzahl vorhanden. 

Spezialangaben über die A. plif. Coenose nach BLEOVAD 1930 und PETERSEX 1915: 
1. Individuenzahl im Durchschnitt und Scbwankungsbreite pro 1 m-. 
a) Nordwestliches Kattegatt nach BLEQVAD 1930. 2 Stationen. Amphiura filiformis 

377,5 (227—528), Montacuta bidentata 69,5 (30—109), Amphiura chiajei 56 (2—110), 
Nucula nitida 51,5 (O—103), Notomastus latericeus 14 (12—16), Nephthys hombergi 9,5 
(O—19), üultellus pellucidus 9 (8—10), Philine nperta 7,5 (4—11), Echinocardium 
cordatum 7,5 (O—15), Glycera goezi 7 (O—14). Ophiura albida 6,5 (2—11), Turritella 
communis 6 (6), Thyasira flexuosa 3,5 (3—8), Cylichna cylindracea 3,5 (O—7), Spisnla 
subtruncata 2.5 (O—5). Cirratulus tentaculatus 2 (O—4). Pectinaria auricoma 2 (O—4), 
P. belgica 2 (O—4). Pennatula phosphorea 2 (O—4), Tellimya (Montacuta) ferruginosa 
1,5 (O—3) usw.. ferner Maldanidae 3, Nemertinen 2,5. 

b) Südöstl. Kattegatt nach BLEGVAD 1930. 3 Stationen. Amphiura filiformis 123,9 
(21—200,8). Ampelisca bremcornis 33,7 (12.5—44.7), Spisuia 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), yephthys hombergi 9 (4—17,3), Syndosmya alba 8,7 (0—20), Cultellus 
pellucldus 6,8 (1,7—14), Turritella communis 5,3 (1—8,3), Nucula tenuis 4.4 (4—5), 
Echinocyamus pusillus 3.3 (2—5,8), Terebellidae 2,9, Eudorella emaryinata 2,8 (0 bis 
8,3), Yephthys incisa 2,7 (1—5.9), Tellimya (Montaeula) ferruginosa 2,2 (1—3,3), 
Stylarioides glauca 2,2 (0—6,7), Edwardsia sp. 2 (0—6). 

Fig. 45. Amphinra-filiformis-Cocnose. Bpsiedlung auf 0.25 m=. Kaltegatt 20—22 m 
Tiefe. — Schlangenstcrne: 1 Ampkiura pliformis, 60 Ex.; 2 Ophiura albida, 2 Ex.; 
3 Ophiura texturata, 1 Ex.; Mollusken: 4 Turritella communis, 10 Ex.; J Aporrhais 
pes petecani, 1 Ex.; 6 Chaetoderma nitidulum, 1 Ex.; 7 Abra (Syndosmya) nitida, 
4 Ex.; S Arctica (Cyprina) islandica, 3 Ex.; 9 Corbida gibba, 1 Ex.; 10 Thyasira 
(Axinus) flexuosus, 1 Ex.; 11 Nucula tenuis, 1 Ex.; Polychaeten: 12 Aephthys spec, 
6 Ex.; 13 Brada spec, 5 Ex.; 14 TerebeUides stroemi, 3 Ex.; 35 Olycera spec, 1 Ex.; 
.Seeigel: 16 Echinocardium cordatum, 5 Ex.; Seefedern: 17 Virgularia mirabilis, 2 Ex. 

Nacli PETERSEN' 1918. 

c) Siidlich von Dröbak (7 Stationen) und Skagerrak (1 Station). PETERSEN 1915. 
8 Stationen. Ampkiura filiformis 103,2 (1—320), Corbula 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 peterani 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 liervortretenden Arten. Audi das Gesamtgewiclit der Biomasse unterliegt 
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starken Schwankungen, es betragt bei BLEGVAD a) 219,5 (174—300,2) g, b) 216,5 (167,4 
bis 263,7) g; bei PETERSEN 1915 im Gebiet sudlich von Dröbak 51,8 (19,8—120) g, auf 
der einen Station im Skagerrak aber 321 g pro 1 m .̂ 

Was die Konstanz der Arten an den Stationen anbetrifft. so ergeben sich fUr die 
5 von BLEGVAD angefiihrten Stationen: an alien 5 vorhanden: Amphiura fdiformis, 

Fig. 46. Abra-Coenosp mit Echinoeardium b. (abc. E) . Besiedlung auf 0.25 m^. 
GroBer Belt, Elefantengrund. 16—18 m Tiefe. — 1 Abra alba, 10 Ex.; 2 Macoma 
catcarea, 8 Ex.; 3 Corbula gibba, 1 Ex.; 4 Astarte borealis, 4 Ex.; 5 Astarte (Nicania) 
banksii, 20 Ex.; 6 Astarte eUiptica, 1 Ex.; 7 Cardium fasciatum, 1 Ex.; 8 Leda 
pernula, 2 Ex.; 9 Nucula tenuis, 2 Ex.; 10 Ophiura albida, 4 Ex.; 33 Nephtkys spec, 

3 Ex.; 32 Echinoeardium cordatum,, 1 Ex.; 13 Diastylis spec, 1 Ex. 
Nach PETERSEN" 1918. 

Ophiura albida, Cultellus pellucidus, Turritella communis; an 4 Stationen: Echino­
eardium cordatum, Nucula tenuis, Teilimya ferruginosa, Aporrhais pes pelecani, 
Philine aperta, Nephtkys hombergi, Scoloplos armiger; an 3 Stationen: Echinocyamus 
pusillus, Syndosmya alba, S. nitida, Spisula subtruncaia, Montacuta bidentata, Am­
phiura chiajei, Strongylocentrotus draebachiensis, Ampelisca brevicornis, Nephtkys 
hombergi, Glycera sp. Bei PETERSEN 1915 sind von 8 Stationen vorhanden an 8: 
Amphiura filiformis, an 7: Echinoeardium cordatum, an 6: Corhula gibba, Edwardsia 
spec, an 5: 0- an 4: Philine, an 3: Syndosmya nitida, Thyasira ftexuosa, Aporrhais 
pes pelecani, Cardium fasciatum,, Natica pulchella, Turritella communis u. a. 
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VI. A b r a - a l b a - C o e n o s e ( = b + E, bzw. a. b. c. ± E) (Fig. 46, 
47). Die Abra-Coenose flndet sicb vorwiegend in Flaohgebieten mit Weich­
böden, in Buchten, Förden, vor FluCmündungen in zirka 10—öOmTiefe, 

Fig. 47. Tierbesiedlung (Abra-Coonose) iin Limfjord (Thisted Bredning) auf 0.25 m-. 
1 Ophiura; 2 Asterias ruhens; .i Mya truncaia; 4 CulteUus pellucidus; 5 Syndosmya 
(Abra) alba: 6 Nucula nitida; 7 Cardium fasfiatum; 8 Macoma baltica: 9 'Buccinum 
undatum; 10 Nassa reticulata; 11 Acera bullata; 12 Philine aperta; 13 Aphrodite 

aculeata; 14 Pectinaria belgica; 15 Niphthys spec. — Xacli PETEHSEK 1911. 

sie ertragt starker wechselnden Salzgehalt (zirka 18 bis iiber 30°/oo), der 
Boden wechselt von grauem, weichem Schlick bis zu detritusreichem 
Sand. In ihrem Artenbestand ahnelt die Coenose weitgehend den vori-
gen, ist aber artenarmer. Als Charakterart 1. Ordnung fiihrt PETER­
SEN nur Syndosmya ('= Abra) alba an; doch tragi diese Muschel nur 
in beschranktem MaBe die Eigenschaften einer solchen Charakterart, 
da sie lokal in groCer Individuenmenge in der Macoma-baltica-Coenose 
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auftritt (S. 82), im Kanal ist sie sogar ganz eng mit Amphhira filifor-
mis assoziiert, die als Charakterart einer anderen Goenose gilt! Gha-
rakterarten 2. Ordnung fiihrt PETERSEN nicht an, als Charakterarten 
3. Ordnung werden Ophiura iexturata, 0. albida und in tieferen Regio­
nen Echinocardium cordatum genannt. Begleitarten sind Arciica islan-
dica, Cardium fasciaium, C. echinatum, Thyasira flexuosa^ Leda per-
nula, L. niinuia, Nucula tenuis, N. nitida, Modiolus discrepans, Cul-
tellus pellucidus, Corhula gibha, Telliniya ferruginosa^ Mya iruncata, 
Syndosmya nitida, Buccinum undatum, Neptunea antiqua, Nassa reti­
culata, N. pygnmea, Natica sp., Sirongylocenirotus droehachiensis, 
Echinocyamus pusillus. In der Beltsee treten die „arktischeu Relikt-
muscheln", also Macoma calcarea, Astarte horealis, A. elliptica, Nica-
nia hanksi, Crenella decussata, gerade in der Abra-alba-Goenose auf, 
z. T. in groÖen Individuenmengen. ]3adurc'h erfolgt eine Grenzver-
wischung zwischen der Abra-alba- und der Macoma-calcarea-Goenose. 

Xach PETBHSEX 1915 ergibt sich fiir 3 Stationen im Oslo-Fjord nördl. von Dröbak 
folgendes Bild: 

a) Mengenraafiig hcrvortrctonde Arten mit Angabc von Durchschnitt und Schwan-
kungsbreite pro 1 m": Syndosmya alba 67.3 (12—70); Corhula gibha 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 S 
(0—24); Ophiura albida 5,3 (0—12); Cultellus pellucidus 4,3 (1—6); Mya ? arenaria 
2,3 (0—7); Mya truncata 2 (0—6); Aporrhais pes pelecani 1,3 (0—2); Montacuta spec. 
1,3 (0-4). 

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

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

Reicher ist die Entwicklung in der danisebcn Beltsee, die als das Kerngebict der 
Abra-Coenose bezeichnet werden kann. Auf Grund der Angaben von PETEHSEN 1914 
ergeben sieh fur 12 Stationen folgende Daten. 

a) MengenmaBig liervortretendo Arten mit Angabe \on Dui;ehscbni(t und Scliwan-
kungsbreite pro 1 m-: Syndosmya alba 124 (0—442,5); Ophiura alhida ^ 100 (4—oo, 
an 5 Stationen oo angegeben!); Macoma calcarea 70,1 (5—217); Nucula tenuis 34,1 
(0—156); Nicania hauksi 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
dosmya nitida 5,6 (0—20); Echinocyamus pusillus 4,4 (0—52); Cardium fasciatum 2 
(0-14). 

b) Konstante Arten. Verbanden an 12 Stationen: Macoma calcarea, Ophiura 
alhida, Nephthys spec; an 11 Stationen: Syndosmya alba, Arctica islandica, Nucula 
tenuis, Echinocardium cordatum; an 9 Stationen: Leda pernula; an 8 Stationen: Cor­
hula gibha, Cardium fasciatum, Diastylis spec; an 7 Stationen: Syndosmya nitida, 
Phyllodoce maculafa: an 6 Stationen: Terehellides stroemi, Maldanidae. 

Aiiffallend i.st die quantitativ geringe Entwicklung der Polychaeten. allein Pecii-
naria koreni erreicbt Mengen von iiber 1 (1,1) pro 1 m". An manchen Stellen, z. B. 
im Limfjord. erreicht Cultellus pellucidus hohe Individuenmengen (uber 100 pro 
1 m^), doch lauft die Dichte dieser Muschel keineswegs parallel mit der von Syndos-

- mya alba, sie bildet vielmehr mit holien Dichten von Corhula gihba, Diastylis rathkei 
eine Variante. 

MoLANDKR (1930) kommt entsprechend seiner engeren Fas sung des Assoziations-
hegriffes zu einer reiiheren Gliederung der Weichboden-Coenosen im GuUmarfjord. 
Fur die Tiefengebielo mit hohem Salzgehalt (34—35 /̂oo normalerweise) und sehr tiefen 
Bodentemperaturen (4—7°) stellt er folgende 3 Assoziationen auf. 

1. M e l i n n a - t e n u i s - A s s o z i a t i o n (M. ten.) in 72—118 m Tiefe. 
Charakterarten: Der Polychaet Melinna cristata und die Muschel Nucula tenuis. Zwei 
Subassoziationen. a) M e l i n n a - t e n u i s + B r i s s o p s i s (M,-trn. -f- B.), In 
den tieferen Gebieten (106—118 m) mit Mudd-ahnllcbem 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; Ihyasira ftexuosa 33.3; Brissopsis lyrifera 1.2. Spezifischc Charakterarten: die 
Polychaeten Leanira tetragona, Paramphinomo pulchella, Proclea yraffi: die Aktinicn 
Bolocera longicornis, Actinostola callosa; der Krebs Munnopsis typica. Nicht 
selten sind die eurybathen Polvchaoten: Spiophanes kroyeri, Terehellides .niroemi, 
Notomastus latericius. — b) M e l i n n a - t e n u i s + M a l d a n e (>f.-ten. + Mai.). 
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72—74 Tiefe 40 Arten S Arten stets \orhandtn init Individuen pro 0 3 m" Melinna 
cristata 33 3, Maldane sarsi 46, Luchone papillosa 9 7, bptophanes kroyen 4,3, hum 
hriconereis fiagihs 5 6 Nucula tenuis 66 6 bimdosmya miida 23 Thyastra fiexuosa 22, 
Lriopisa etongata 3 Hier erreicht Amphictets gunmeii ihr Maximum, Bussopsis tritt 
\creinzelt auf 

2 T e r e b e l l i d e s f l e x u o s a \ ' * s o z i a t i o n (Ttr -Hex ) Auf harte 
rem oft sandunterraischtem Schlitk, Salzgehalt hoch (34"̂ /oo). Temperaturen niedrig 
Gleichfalls zwei Subassoziationen a) T e r e b e l l i d e s - f l e x u o s u s + M e -
1 1 n n a , sandgemischter Sclilick 86—100 ni Tiefe Arten 33 Konitante Arten 
mit Individuen pro 0 3 m Melinna crtstata 11, Tetebellides stroemi 23, Spio 
phanes kroyen 8,7, Proclea grajft 9,1, Thyastra ftexuosa Maximale Entwicklung 
erreitlien hier bpiophanes kroyen, Neoomphitrtte affims, ^otomastus latericins Untcr 
den Amphipoden sind rclatn zahlreich Eriopisa elongata und Haploops tuhicola, 
sporadiscli treten auf Trypho'^a, Ericthomus, Lill^ehoi qia macionyx — b) T e r e 
b e l i i d e s f l e x u o s a + L e d a (Ter flex + L ) 70—80 m Tiefe Boden 
barter schalenvermischter Schlick Konstante Arten mit Anzahl pro 0 3 m Mehnna 
cristata 2 7, Chaeiozone setosa 21 7, Terebellides sti oemi 8,6, uastaha punctata 4, 
bpiophanes kroyen 3,9, Leda pernula 3 9, Thyastra flexuosa 7, Haploops tubicola 3 
Im ubrigen ahnlich den vongen wichtig sind noch Pnonospto cirrifera und Aeo-
amphitnte affims 

3 I Z u m e n i a - n u c l e u s A s s o z i a t i o n (Eu nucl ) 56—95 m Ticfe 
Artenzahl 62 Konstante Arten mit Anzahl pro 0,3 m- Eumema crassa 39, Polymnia 
nebutosa 5, Glycera lapidum 4 Lumbnconereis fiagilis 6 f\ucula nucleus 14 N tenuis 
14 Auch hier sind ziemlieh hauFig Spiophanes kroyen, Castaliu punctata, im Gebiet 
charakteristisch fur diese Assoziation sind Glycera lapidum, Polymnia nebulosa, sowie 
Ophiura robusta 

TUT Geblete mit starker vtechselndem Salzgehalt und weehselnden Temperaturen 
stellt MoLANDEE uoch 4 weitere Assoziationen auf 

4 B r i s s o p s i s - c h i a j e i - A s s o z i a t i o n (B -ch ) Diese Assoziation 
wurde mit emer der von PETERSEN aufgestellten A'^^ozlatlonen auch im Namen identi-
fiziert (die Amphiura chiajei Asboz wurde ja zueist als Brissopsis chiajei Assoz be-
zeichnet) Tiefe 23—66 m Echinodcrmcn troten hier in den Vordergruud Mollusken 
und Polvchaeten etwas zuiuck 3 Subassoziationen a) B - c h + M a l d a n e 
(B ch + Mai ) Tiefo 40—60 m Boden weicher muddiger Schlamm Salzgeh 32 5 
bis 34 8*/oo Artenzahl 55 Konstante Arten mit Individuenzahl pro 0 3 m- Maldane 
sarst 36 7 Rhodme loveni 2 8, ^ucula sulcata 4 4, Amphiura chiajei 37, Bnssopsis 
lyrifera 2 9 — Der Schlangenstern Amphiura fihformis tritt lokal auf bisweilen m 
groBerer Menge als A chtajei Zu erwahnen sind ferner die Poljchaeten Stylarioides 
glauca, Brada iiilosa, Qlycera alba, Goniada maculata, -vorhanden sind auch hier 
tipiophanes kroyen, Lumbnconereis fragths, Melinna cristata — b) B - c h + T u r -
1 11 e 1 1 a (B ch -f T ) Tiefe 36—66 m Boden "vreich meist mit Sand z T mit 
Schalen vcrmistht Salzgeh 30 4—34 48̂ /oo Artenzahl 102 Konstante Arten nut 
Induiduenzahl pro 0 3 m= Glycera alba 3 5 Amphiura chtajei 30 1, A fihformis 49 8; 
Bnssopsis lynfera 4, Turntella communis 7 3 Nucula sulcata sowie die moisten der 
uiiter a genannten Poljchaeten sind \orhanden aber in anderen Mengen an Stellen 
mit harterem Boden treten Nephthys mcisa und Terebellides stroemi auf — c) B - c h. 
+ R h 0 d 1 n e (B -ch + K ) Tiefe 23—47 m Salzgeh 27 7—34,7o/oo Aitenzahl S3. 
Konstante Arten mit Individuenzahl pro 0 3 m^ Stylarioides glauca 2 5 Ehodine 
loveni 14 9 Amphiura chiajei 3 9 Haufig sind Goniada maculata, Glyceia alba, Pno-
nospto steensirupi, Nephthys mcisa, Lumbnnereis fragilis, Nucula sulcata In diesem 
Gebiet kommt Pachycenanthus multiplicatus und Stichopus tremulus \OT 

5 E c h i n o c a r d i u m - f i l i f o r m i s A s s o z i a t i o n ( E f i l ) Auch 
diese Assoziation ist mit der von PET>RSEN spater Amphiura fihformis genannten AsbO-
ziation identisch Hier soien daher nur die drei \on MOLANDER aufgestellten Sub­
assoziationen mit ibren konstanten Arten unter Hinzufugung der Individucnmengp pro 
0,3 m- angefuhrt 

a) E - f + P e c t m a n a (E fil + P ) Tiefe 21—27 m Salzgeh 27 4 bis 
33 2°/oo Boden Schlamm mit Sand gemischt Artenzahl 56 Konstante Arten: 
Stylarioides glauca 1 Pectinana auncoma 5 4, Turntella communis 6 4, Amphiura 
fihformis 198 6, Echmocardium cordatum 1,6 — b) E -f + T u r r i t e l l a (E. fil 
-|- T ) Tiefe 23—50 m Boden ziemlich stark sandgemischter Schlamm Salzgeh. 
314—33 6**/oo Artenzahl 71 Konstante Arten Amphiura fihformis 39 1, Turntella 
communis 73 — c) E f i l + O p h i u r a (Ef i l + 0 ) Tiefe 18—33 m Salz­
gehalt 30 9—33 2*'/oo Boden verschiedenartiger Schlamm Artenzahl 71 Konstante 
Arten Goniada maculata 1 1 Lumbnconereis fragths 4 3 Glycera alba 1 3 Amphiura 
fihformis 120,7 Ophiura texturata 1 3 Durch das z T haufige Vorkommen von 
Corbula gibba, Venus gallina, V ovata, Diastyhs rathkei Überleitung zur nachsten 
Assoziation 

6 N e p h t h -v s - HI 11 d a - A 8 s 0 z 1 a 11 0 n (N n i t ) Tiefe 12—18 (20) m 
Boden fosterer Schlamm mit Beimengung \on Sand AuBer den namengebenden Arten 
JSephthvs mcisa und Nucula nitida sind wichtig Rhodine gracihor, Diastyhs rathkei, 
Ophiura texturata, Turntella communis, Venus galhna Die«o Assoziation scheint 
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fur Fjorde charakteristiseli zu seln. Zwei Subassoziationen. a) N. n i t . + T u r r i-
t e l l a (N. nit. + T.)- Tiefe 16—17 m. Boden: sandhaltiger Schlick mit gröberem 
Material untermischt. Artenzahl 38. Konstante Arten mit Individuenzahl pro 0,3 m'': 
Stylarioides gtauca 6,7; Pholoë minuta 1; Nephthys incisa 3; Goniada maculata 3,3; 
Nucula nitida 16,2; Venus gallina 2,3; Corbula gibba 5,7; PhiHne aperla 7; Turritella 
communis 7,6; Echinocardium cordatum 1,7; Amphiura filiformis 43,7. (Sehr groBe 
Arctica islandica vorhanden.) — b) N. n i t. + 0 p h i u r a (N. nit. + Ö.). Tiefe 
12—18 m. Boden: fester, grauer, sanduntermischter Schlick. Salzgeh. 26,7—32,65'*/oo. 
Artenzahl 43. Konstante Arten mit Individuenzahl pro 0,3 m^: TerebelUdes stroemi 
6,3; Hhodine gracilior 3,9; Nephthys incisa 25,3; Nucula nitida 15,8; Diastylis ratkkei 
3,1; Ophiura texturata 2,1- Haufig sind ferner Amphiura filiformis, Philine aperta, 
Corbula gibba, Turritella communis, Syndosmya nitida. 

7. S e o l o p l b s - c o r d a t u m - A s s o z i a t i o n (vergl. S. 84). 

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

Im Nordseeraum treten im eigentlichen Meeresgebiet Weichböden 
zurück, sie bilden sich vorwiegend in Rinnen, Muiden und z. T. in 
riuÖmündüngsgebieten. Es ist allerdings moglich, daC bei der biolo-
gischen Abgrenzung der Weichböden, wie sie hier vorgeschlagen wurde 
(S. 118), weitere Gebiete den Weichböden zuzuzahlen 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. 

Fur ein seiches Rinnengebiet in der Nordsee, die bis 60 m tiefe Helgolander 
Kinne, hat H. CASI-EKS neuerdings (1938) einc besondere N u c u l a - n u e l e u s -
G e m e i n s c h a f t beschrieben (Fig. 48). Der Boden ist hier allerdings kein 
reiner Weichböden, sondern ein mit Schillsliicken rcit-h durchsetzter Schlick, der zii-
dem eine ziemlich holie Sandkomponente aufweist. Als Leiiformen gibt CASPEKS an: 
1. Ordnung: Nucula nucleus; 2. Ordnung: Venus (Chione) ovata, Cardium fasciatum, 
Lepidopleurus asellus (gehort zur Epifauna), Gibbula tumida, Scala clathrus und 
Portunus pusillus; 3. Ordnung: Echinocyamus pusillus, Ophiura albida. Nach den 
Angaben CASPEBS über die ,,reiche Nucula-nucleus-Siedlung in der Mitte der Rinne" 
treten folgende Arten quantitativ (nach Individuenzahl pro 1 m^ nach 10 Fangen zu 
0,1 m^) hervor: Nucula nucleus 315 (100—520), auf ihren Schalen als Epizoon der 
Hvdroidpolyp Perigonimus repens mit 118 Stocken (0—220), Echinocyamus pu­
sillus 264 (20—520). Ophiura albida 124 (0—230), Scaiihregma inflatum 104 (0 bis 
3S0), 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. GewichtsmüGig steht Nucula nucleus ganz im Vorder-
grund mit 94 g, es folgt Echinocyamus 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 L-harakteristischcn Fangen waren vorhanden: stels Nucula nucleus, 
Echinocyamus pusillus; an 9 Stationen: Ophiura albida, Perigonimus repens; an 3 : 
Venus (Chione) ovata, Glycera alba, Scalibregma infiatum; an 7: Cerianthus lloydii, 
Lumbriconereis impatiens. Die Zahl spezifischer Arten scheint gering zu sein, meist 
wird das Gebiet von euryoeken, audi in anderen Coenosen auftretcnden Arlcn be-
siedelt. Auffallend ist der Reiehtum an Poly chaoten (aufier den gcnannten Arten 
nocli Gattyana cirrosa, Harmothoe impar, Pholoë minuta, Nereis longissima, Nephthys 
caeca, N. hombergi, Ephesia gracilis, Chaetozone seto.'ia, Stylarioides plumosa, Am7no-
trypane aulogaster, Notomastus latericeus, Owenia fusiformis, Pectinaria auricoma, 
Ampharete grubei, TerebelUdes stroemi) und Decapoden (Crangon allmani, Upogebia 
deltaura, Calianassa subterranea, C. helgolandica, Porcellana longicornis, Eupaguriis 
hernhardus, Portunus pusillus, Ebalia cranchi); auffallend artenarm sind hier die 
Aniphipoden (vereinzelt Ampelisca) und Musclipln (nur Nucula nncleiis und Venus 
ovata). Weitere Untcrsuchungen mussen zeigen, ob sich die gleiclie Besiedlung in 
anderen Rinnen wiederliudet. 

HAGMEIER 1924, der die Gebiete der Deutschen Bucht untersucht 
hat, findet in diesem Gebiet entsprechend seiner geringen Tiefenaus-
dehnung nur zwei der Weiphbodenassoziationen, die Abra-alba-Assoz. 
(hier Scrobicularia-alba-Gemeinschaft genannt) und die Amphiura-
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flliformis- (Echinocardium-flliformis-) Gemeinschaft. Die Abra-Goenose 
besiedelt hier stark schlickhaltige Sande vorwiegend im Gebiet von der 
Elbemündung bis Helgoland. Fur diese ergibt sich auf Grund der Zu-
sammenstellung von 7 Stationen folgendes Bild (Arten mit Individuen-
zahl pro m^): Muscheln: Syndosmya alba 29; Corhula gibha 12,8; Nu-

Fig. 4S. Keiclie Nucula-nuclcus-Siedlung. Tierbestand au£ 0.1 m=. 
Ilelgolander Einnc, Mitte; Tiete 60 m. — Mollusken: ?iucula nucleus, 52 Exempt. 
\enus (Chione) ovata, 2 Ex.; Gibbula tumida, 2 Ex.; Lunatia nitida, 1 Ex.; Lepido-
pleurua asellus, 1 Ex.; Polychaeten: Scalihregma infiaium. 30 Ex.; Chaetozone setosa. 
A Ex.; Pholoe minuta, 2 Ex.; Ephesia gracilis, 2 Ex.; Harmothoë impar, 1 Ex.' 
Nephthys homhergi, 1 Ex.; Glycera alba, 1 Ex.; Stylarioides plumosa, 1 Ex. 
Owenia fusiformis, 1 Ex.; Ampharete grubel, 1 Ex.; Nemertinen: Ccrebratulus fuscus 
1 Ex.; Krebse: Calianassa sttbterranea, 1 Ex.; Eupagurus bernhardus, 1 Ex. 
Ampelisca brevicornis, 1 Ex.; Balanus crenalus (Epifauna), 3 Ex.; Echinodermen 
Echinocyamua pusiUus, 35 Ex.; Amphiura flliformis, 8 Ex.; Ophiura albida, 5 Ex. 
Paammechinus miliaris, 1 Ex.; Tunicata: Dendrodoa grossularia, 3 Ex.; Cnidarier 
Cerianthus Hoydti, 1 Ex.; Alcyonium digitatum (Epifauna), 1 Ex.; Perigonimus 

repens (Epifauna), 22 Ex. — Nacli CASPURS 1938. 

cula nitida 505,7; Tellina fabula 5,7; Tellimya ferruginosa 1,4; Macoma 
baltica juv. 2,8; Mactra stultorum 0,7; Cultellus pellttcidus 0,7; Thya-
sira flexuosa juv. 0,7; Petricola plioladiformis l.'i; Schnecken: Hydro-
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bia ulvae 0,7; Polyohaeten: Scoloplos armiger 5,7, Nephihys spec. 34,2; 
Pectinaria koreni 2.8; Scalibregma inflatum 20, Aphrodiie aculeata 0,7; 
Nereis virens 0.7; Maldaniden 20: verschiedene kleine Polyohaeten 5,7; 
Krebse: Bathyporeia pelagica 1,4, Echinodermen: Echinocardhim cor-
datum 1,4; Ophittra iexturaia 17,8; 0. albida 32,8; Ophiuriden juv. 13,5; 

Fig. 49. Amphiura-filiforniis-Siedlung. Helgolander Riniie, Sudostabliang, Tiefe 47.5 m. 
Tierbestand auf 0.1 m". — Echinodermen: Amphiura fliformis, 80 Ex.; Ophiura albida, 
13 Ex.; Èchinocardium cordatum, 2 Ex.; Echinocyamus pusillus, 1 Ex.; Mollusken: 
Culietlus pellucidus, 4 Ex.; Corbula gibba, 8 Ex.; Montacuta bidcntata, 3 Ex.; Lunatia 
nitida, 3 Ex.; Cylichna cylindracea, 2 Ex.; Turritella communis, 1 Ex.; Polychaeten: 
Scalibregma inflatum, 150 Ex.; Pectinaria koreni, 45 Ex.; Ammotrypane 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: Laomedca ^eiafmosa, 4 Ex.; Sertularia cupressiva, 1 Ex. 

Nach CASrEits 1938. 

Amphiura flliformis Bruohstüok. Die Amphiura-flliformis-Goenose 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 CyUchna 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-Goenose. 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; Corbtda gibba 88; Syndosmya alba juv. 
6; Montacuta hidentata 156; Nitcula nitida 29, CuUellus peltucidus juv. 
1; Venus gallina juv. 9; TItracia papyracea 1; Cardium echinatum 
juv. 1; Arctica islandica juv. 2; Macira spec. juv. 2; Schnecken: Cy-
lichna cylindracea 17; Naiica alderi 3; Wiirmer: Nephthys spec. 24; 
Scalibregna inflatttm 593; Ophelina acuminata 10; Pectinaria auri-
coma 44; P. koreni 8; Owenia fusiformis 12; verschiedene kleine Poly-
chaeten 50; Cerebratulus spec. 1; Krebse: Crangon (dlmanni juv. 1; 
Gastrosaccus spinifer 1; Cumaceen (Diastylis rathkei, Ü. laevis, Eudo-
rella truncatula) 34; Amphipoden (Harpinia antennaria, Ampelisca 
brevicornis, Orchomenella nana, Paratylus snammerdami) 13; Echino-
dermen: Echinocardium cordatum 15; Amphiura flliformis 583; 
Ophiura albida 46; Cucumaria pentactes 1. 

Aus dem Gebiet der Doggerbank hat DAVIS 1925 ausführliohe 
Ilntersuchungen veröffentlicht, die zwar vorwiegend Sandboden betref­
fen; die Boden I und II oder I—III sind jedoch bereits zu den Weich­
böden 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 Schliokböden flacherer Meeresgebiete 
auftreten, aber ihre Verteilung ermöglicht nicht eino Einordnung in 
die PETERSENschen Assoziationen. Eine muddige Stelle enthielt z. B. 
in groBen Mengen nebeneinander Syndosmya alba, Echinocardium 
flavescens und Amphiura fllifoi-mis, 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 flliformis communities, while B the class in Soils II 
and III 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, 
II and III. In other words they are associated closely together" etc. 

AUch S T E P H E N 1934, der die nordliche Nordsee untersucht hat, 
ordnet seine Befunde trotz im wesentlichen gleicher Arten nicht in 
die Assoziationen PETERSEN'S ein. Er teilt das Gebiet in Zonen. Der 
Weichböden der „Coastal-Zone" (zirka 4—40 m Tiefe in der nörd-
lichen Nordsee, bis 60 m in der südlichen) enthalt Syndosmya alba und 
S. nitida als dominante Arten. Die tiefenwarts folgende „Offshore-Zone" 
enthalt zwar zahlreiche Muscheln, ohne daB aber eine Art markant 
hervortritt. Die am meisten charakteristische Molluskenart ist Denta- • 
Hum. entalis. Hier erreichen die Echinodermen ihre Maximalzahlen, 
die haufigsten Arten sind Ophiura afflnis, Amphiura chiajei, A. flli­
formis und Echinocardium flavescens. Das nordöstliche tiefere Gebiet 
der Nordsee ist charakterisiert durch das Massenvorkommen der 
Muschel Thyasira flexuosa (die auch in mehreren Coenosen bei PE-

G r i m p e & W a g l e r , Tierwelt der Nord- iind Oataee Ĵ  ^ 1() 
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TERSEN und MOLANDER aufgeführt wird) und von Foraminifereu 
(Thyasira- + Foraminifera-Zone). 

Noch viel starker abweichend von der fiir Kattegatt und Skagerak 
aufgesteilten Goenoseneinteilung ist das Gebiet der Ostsee. Schon die 
Beltsee bietet durch ihre unregelmai3ige Bodengestalt, mit ihren Rinnen, 
die tells einen intensiven Durchstrom verschieden salzigen Wassers er-
halten, teils ein zeitweise stagnierendes Tiefenwasser mit starkem O2-
Schwund aufweisen, auch fur Weichböden eine enorme Vielgestaltig-
keit, die erst z. T. erfaBt worden ist. Die Komplikation besteht aber 
nicht nur in der Vielgestatigkeit der Weichböden und ihrer Biotop-
bedingungen, sondern auch in der Tatsaclie, dafi sich im Ostseegebiet 
verschiedene Küstentierarten in tiefere Regionen ausbreiten, z. T. unter 
Biotopwechsel. 

Fur das Gebiet der Kieler Bucht stellt Rt;MAN-E 1033 zwei Coenosen des Weich-
bodens auf. 1. C o r b u l a - C o e n o s e , auf grauem bis gelbgrauem, oft sandunter-
mischtem Boden (Gytt3a) in geringeren Tiefen 6—15 (20) m. Charakteristisch sind 
die Muschel Corbula gibba und die Polychaeten Pectinaria koreni und Sphaerodorum 
balUcum, die Schnecke Nassarius reticulaius, der Amphipode Pariambus typicus und 
an selteneren Tieren Cultellus pellucidus, Philine aperia, Procarinina remanei, ferner 
der Ostrakode Eucythere nndulata und das Turbellar Ethmorhynchus. Nicbt selten, 
aber auch in den benachbarten Fcinsandregionen vorkoramend, sind der Copepode 
Huntemannia jadensis, Ostrakoden der Gattung Lepiocythere, Hydrobia ulvae und 
lokal die Cumacee Eudoreltopsis deformis und die Tanaide Leptochelia danica. Mit 
der Fauna des anschliefienden dunklen Mudds gemeinsam sind Ophiura albida, Scrobi-
cularia plana, Syndosmya alba, Arctica islandica, TerebeUides stroemi (sehr haufig), 
Euchoni'. papulosa, Nephthys spec, Harmotkoë sarsi (haufig), Cardium fasciatum, 
Montacuta bidentata (in der Corbula-Coenose sehr haufig). Weiter wiiren zu nennen 
die Asscl Pleurogonium rubicnndum, die Polychaeten Eteone longa, Exogone gemmi-
fera, i< abricia sabeUa, Scoloplos ormiger, Potydora quadrilobata u. a. DominJerend 
tritt streckenweise Macoma baliica, Diastylis rathkei und Acera bnUaia auf. In Re­
gionen, in denen abgestorbene Zostcratcile aufgelagert sind, treten, abgesehen von 
euryoeken Arten Gammarus loeusia, Line us ruber) und Phytalbewolinern (Idothea 
baiiica), die Amphipoden Microdeutopus gryllotalpa und Pontoporeia femorata hervor. 
Dieso Corbula-Coenose zeigt sowohl Ahnlichkeiten mit der Amphiura-filiformis- als 
auch mit der Abra-Coenosc PETEBSENS, auch mit der Nephthys-nitida-Assoziation 

MOLANDEHS. 
2. L a o p h o n t e - h o r r i d a - C o e n o s e . Die tieferen Muiden, die mit einera 

dunkleren, mehr raudd-artigen Schlamm bedeckt sind. zeigen eine artenarmere Makro-
fauna; hiiufig sind zwar noch Arctica islandica, TerebeUides stroemi, Harmothoe sarsi, 
Nephthys u. a.; auch Macoma calcarea und -4s((ir(e-Artcn können in groBer Zahl auf-
treten. AI3 Charakterart kann vielleicht die Schnecke Onoba striata angesprochen 
werden. Reich entwickelt ist jedoch die Mikrofauna, vor allem Copepoden (Laophonte 
horrida, Arthropsyllus serratus, Amphiascus typhtops, Longipedia minor u. a. Ostra-
codon {Cytheridea, Cythereis, Kyphocythere, Paracyprideis, Cyikeropteron, Macro-
cythere) und sandschalige Foraminifereu (Rheophax, Verneuilina u. a.; vgl. RUUMD-
I.ER 1935, 1937). Audi Kinorhynchen fehlen nicht. Diese Gebiete sind, wie es offen-
bar bei allen Weicbboden-Coenosen der Fall ist, durch ein breites Ubergangsgebiet mit 
dem vorigen verbunden. Sehr artenarm sind die weichen, HsS-haltigen Muddböden 
der tiefen Rinnen. Die Mikrofauna tritt stark zuriick (am haufigsten bleiben Nema­
toden), die Makrofauna ist im wesentUchen durch Macoma baltica, M. calcarea, Hali-
cryptus spinulostis, Priapulus caudatus, Harmothoe sarsi, Scoloplos armtger, Capitella 
capitfita, Peloscolex benedeni und z. T. durch Diastylis rathkei und Tendipediden-
larven vortreten. Es handelt sich liier um die Arten, die gegen Sauerstoffmangel stark 
widerstandsfahig sind. In Gcgendon, in denen starkere Ablagerung organischer Reste 
mit zeitweise starkem Sauerstoffschwund zusammenlrifft, biidet sich die Beggiatoa-
Schicht, ein weifier Überzug, als Zeichen der Vernichtung fast alien tierischen Lebens 
mit Ausnahme einiger Nematoden und Ciliaten (tote oder ansteckende Gründe der 
Fischer, vgl. KRÜGER). 

Im eigentlichen Ostseebecken, das ja Tiefen von über 400 m er-
reicht, sind wie im Skagerrak, groBe Weichboden-Tiefengebiete vorhan-
den. Man sollte demnach eine ahnliche reiche biocoenotische Tiefen-
gliederung in der Ostsee erwarten. Das ist aber keineswegs der Fall, 
im Gegenteil, wir kennen bisher keine einzige Tierart der Ostsee, die 
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auch nur im bescheidenen Mal3e als Tiefenform angesprochen werden 
könnte, alle hier vorkommenden Arten besiedeln auch in groBer Zahl 
Flachgebiete. Inwieweit die neuen, von FRIEDRICH 1939 beschriebe-
nen Nemertinen des Ostseebeckens hiervon eine Ausnahme machen, 
kann erst weitere Forschung zeigen. Die Gründe für diese an das 
Schwarze Meer erinnernden Verhaltnisse sind offensichtlich. Von dem 
Tiefengebiete des Skagerraks und Kattegats sind die Tiefengebiete duroh 
eine für stenotherme Tiefenformen kaum überschreitbare flache Senke 
in der Beltsee getrennt. Zudem ist die Ostsee Brackwassergebiet (vgl. 
S. 5), und die kesselartigen Tiefengebiete zeigen starke Sauerstoft-
armut. Noch zwei weitere Eigenarten charakterisieren das Ostsee­
gebiet: 1. Die starken Gegensatze, die sonst Verschiedenheiten des Boden-
grundes in ihrer Besiedlung zeigen, verschwinden im Ostseegebiet 
mehr und mehr, wenigstens in der Makrofauna, so daC schlieBlich die 
gleichen Arten auf den verschiedenartigsten Boden vorkommen. 2. Ele-
mente der Macoma-baltica-Coenose, die in der Nordsee durchaus auf 
die eulitoralen Weichbodengebiete beschrankt sind, dringen in der Ost­
see weit in die Tiefengebiete vor, so Macoma haltica und Scoloplos 
armiger bis über 100 m, Hydrohia bis zirka 75 m, Corophium voluiator, 
Pygospio elegans, Cardium edule und Mya arenaria bis zirka 50 m, 
alle Arten dringen dabei in echte Weichböden vor, am wenigsten die 
drei letztgenannten Arten. Diese Tatsache hat PETERSEN veranlaUt, 
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 für die Weichböden 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-
moihoe sarsi, sowie Nemertinen (neuerdings wurden von diesen Regio­
nen beschrieben Amphiporella baltica, Amphiporus hagmeieri, A. kor-
schelti, A. cephalonephridtalis, Proneurotes baltica FRIEDRICH 1939. 
AuBerdem treten vorwiegend in den westlichen Gebieten noch hinzu 
Diastylis rathkei, Terebellides stroemi, Aricidea suecica und gelegent-
lich Rliodine-Arten. Das Vorkommensgebiet aller dieser Arten deckt 
sich keineswegs vollkommen, besonders verschieden erweist sich der 
westliche + südliche Bezirk von dem nördlichen. Das erstere Gebiet 
wird jetzt allgemein als M a c o m a - c a l c a r e a - G o e n o s e bezeich-
net. Sie ist besonders dadurch interessant, daB sie als charakteristische 
Flachwassergemeinschaft in den arktischen Gewassern auftritt (hier 
charakterisiert durch Macoma calcarea, Astarte borealis, A. montagui, A. 
elliptica, Ophiocten sericeum, Myriotrochus rinki, Philontedes globosus, 
Nephthys ciliata u. a.) (Fig. 50). Sie tritt auch im Innern der norwegi-
schen Fjorde auf und ware also eine ganze arktische Reliktcoenose in der 
Ostsee (vgl. SPARCK 1936 a). Allerdings ist sie hier nur bruchstück-
weise erhalten. Die gröBte 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 
Weichböden verbreitet sind. Sie erscheinen z. B. regelmaBig in den 

I. a 10* 
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von P E T E R S E X der Abra-Coenose zugeteilten Gebieten des GroCen 
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 ira eigent-

Fig. 50. Die Astarte-borcaU.s-Terebellides-5troenii-Zone der arktischen Macoma-caUa-
rea-Coenose. Besiedlung auf 0,25 m .̂ Nordwest-Grbnland, 14 m Tiefe, "VVeichboden. 
Musclieln. 1 Macoma calcarea, 4 Ex.; 2 Astarte (Nicania) banksi, 4 Ex.; 3 Astarte 
borealis, 2 Ex.; 4 Mya iruncata, 7 Ex.; 5 Thyasira fiexuosa, 1 Ex.; Anneiiden; 
6 TerebeUides sfrocmi, 23 Ex.; 7 Maldanidae, 1 Ex.; 8 Harmothoë imbricata, 3 Ex.; 
9 Priapulus caudatus, 1 Ex.; 10 Myriotrochus rinki, 3 Ex.; i ï Ampliipoden, 15 Ex. 

Nacli CH. VIBE 1939. 

lichen Ostseegebiet noch starker verarmt. Astarte horealis 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 nördlichen Be-
zirke, sie erreicht auf einer Station im Bornholmbecken (Mudd, Tiefe 
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9'i—96 m) 160 Individuen auf 1 m' (HAGMEIER 1930 a). Nach Nord-
o»ten und Norden wandelt sich. die Weichboden-Coenose der Ostseo 
durch Artenabnahme (es verschwindet bald Astarte, Nephthys, 
Arickha, Macoma calcarea, Diastylis, wahrend Terebellides, Halicryp-

Fig. 51. Ghiridothea-sabini-Coenose, cino arktiscbe Krebs-Gemeinschaft zum Vergleich 
mit ahnlichen Ostsee-Coenosen. Besiedlung auf 0.25 m^. Nordwest-Gronland, 23 m 
Tiefe, Boden: sandiger Lehm. — Krebse: 1 Mesidotea (Chindothea) sabini, 5 Ex.; 
2 Diastylis rathkei, 52 Ex.; 3 Amphipodae, 11 Ex.; Stachelhiiuter: 4 OpMura sarsi, 
2 Ex.; Polychaeten: 5 Pectinaria granulata, 4 Ex.; 6 Myriotrochus rinki, 1 Ex.; 
Muscheln: 7 Thyasira flexuosa, 1 Ex.; S Astarte (Nicania) banksi, 6 Ex.; 9 Mya 

truncata, 8 Ex.; 10 Cardium groenlandieum, 2 Ex. — Naeh OH. VIBE 1939. 

tus und Harmothoe sarsi welter nach Norden reichen. In immer stei-
gendem MaCe treten aber Pontoporeia-Aiten und Mesidotea entomon 
hervor, die im Norden vollkommen das Bild beherrschen, so daB 
H E S S L E (1923, 1924) hier von einer M e s i d o t e a - P o n t o p o -
r e i a - A s s o z i a t i o n 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 imd erreicht in tieferen Gebiefen hohe Indivi-
dualdichte (Station in der Danziger Bucht in 75 m Tiefe 476 Tiere auf 

r^ f ^J^^^^'% p^ 
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4>̂  
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^ ^ 
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^ 
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Fig. 52. Dii'hle Pontoporeia-Siedlung. Besiedlung aut 1.8 qdm (T604 Ticre auf I m - ) . 
Tvarminne (Finland). Tiefe 35—36 m, Boden: schwarzliclie Syttja. — 1 Pontoporeia 
affinis, 127 Ex.; 2 Macoma haltica, 6 Ex.; 3 Harmothoë sarsi, 3 Ex.; 4 Haticryptus 
spinulosns, 1 Ex. Als Nebenformen waren vorhanden: Prostoma obscurum, Ponto­

poreia femorata, Mesidotea entomon. —• Nach SEGERSTRALE 1033. umgezeidmet. 

1 m", MULICKI 1938), spater nimmt Mesidotea an Haufigkeit zu, und 
schlieBIioh Pontoporeia affinis, die Individuendichten von über 7000 
pro 1 m^ erreichen kann. In der nördlichen Ostsee beherrschen diese 
beiden Arten neben Macoma baltica vollkommen das Bild. (Über die 
Flachgebiete vgl. S. 152.) Auch diese Pontoporeia-Mesidotea-Goenose 
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besteht vorwiegend aus arktischen Relikten; sie bildet die reliktare 
Krebsgemeinschaft. 

SEGERSTRALE (1933) hat die Bodentierwelt der südfinnliindischen 

Fig. 53. Weichbodenbesiedlung in der nördl. Ostsce (Tvarminne). Tiefe: i)—10 m, 
Boden: tiefgraue Gyttja. Besiedlung auf 1.8 qdra (1706 Tiere auf 1 m-). 

1 Mesidotea entomon, 1 Ex.; 2 Pontoporeia affmis, 10 Ex.; 3 Gammarus locusia, 2 Ex.; 
4 Asellus aquaticus. 2 Ex.; 5 Macoma ballica, 2 Ex.; 6 Mytilus cdulis, 2 Ex.; 7 Chiro-
nomiden-Larven, 7 Ex.; 8 Tuhifex tnhifex, 4 Ex. An Nebenformen waren vorhanden: 

Theodoxus (Neritina) fluviatilis, Corophium volutator, Jaera alhifrons. 
Nach SEGEitSTU\LK 1933, umgezeielinet. 

Küstengewasser quantitativ genauer untersucht. £r 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-Gemeinscliaft über 
(Fig. 52, 53). 
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Die Besiedlungsvcrhaltni&se gclien aus folgciiden ZusammenstcIIungen honor 
1 Tiefengyttja Tiofe 31—37 m 5 Stationen untersudite Bodoiillache 012 bis 

1,76 m^ MengenmaBig tratcn henor (mit Ingabe der durchsclinittluhtn Individuen­
zahl und Schwankungsbreite pro 1 m^) Pontoporeta affinis 3653 (1538—7006), Ma­
coma baltica 372 4 (154—641), Harmotkoé sarst 74 « (32—145), Hahcryptus sptnulosus 
54 (34—64) Mestdotea entomon 5 6 (O—14), Prostoma ohscurum 4 8 (0—13) Gesamt 
individuenzahl der einzelnen Stationen 177b—7604 pro 1 m ,̂ Gewiclit der Biomasae 
41,96—147 18 g pro 1 m- davon Macoma 77% (mit Schaie) — Von den 5 Stationen 
waren vorhanden an 5 Harmothoe sarst, Hahcryptus sptnulaus, Pontopoieia affinis, 
Macoma baltica, an 4 Mestdotea entomon, an 3 Prostoma obscurum 

2 Graue Gyttja in 16—29 m liefe 10 Stationen untersuchte Bodenflachc 012 bi» 
1 76 m^ Individuenzahl und Schwankungsbreite pro 1 ni- Macom>a baUtca 664 9 
(0—1407) Pontoporeta affmts 139 5 (0—777), Hahciyptus sptnulosus 2d 2 (0—56), 
Harmothoë sarst 8 8 (0—2G), Tubifex tubtfex S 3 (0—15), Mestdotea entomon 1 5 
(0—9), Chironomiden Larven 1,3 (0—10) Theodoxus (Nerttma) fiuvialths 1 (0—10), 
Prostoma obscurum 0 7 (0^4) , Corophtum voliitator 0 5 (1—4) - Gesamtmduiduen-
zahl pro 1 m^ 254—1483, Gewicht der Biomasse 66 53-101 03 g pio 1 m- — Von den 
10 Stationen waren vorhanden an 10 Pontoporeta afftnis, 'Macoma baltica, an 9 
Hahcryptus sptnulosus, an 7 Harmothoë sasst, an 4 Mestdotea enlomon, Tubiftx 
tubifex 

3 Graue G>tlja bis Sand in 1—10 m Tiefe 0 Stationen unterauchte Bodcnflache 
0 12—1,99 m- Durchschnittliche Individuenzahl und Schwankungsbreite pro 1 in-̂ : 
Macoma baltica 1007 1 (573—1795), Coiophium volutator 548 (0—2433), Chiionomiden-
Larven 306 (0—942), Pontoporeta af finis 73,3 (0—327), Gamma} us 53,7 (0—124), 
Tubifex tubtfex 34 7 (14—67), Hydrobia 34 2 (0—120), der Ivafci Macroplea mutica 
(eigentlich dem Phytal angehorend) 23 (0—137), Cardtum edule 19 3 (0—53j Neieis 
diverstcolor 14 1 (0—44) Piosioma obscurum 8 (0—34), Nerttma Hu%tatth8 5 8 (0 bis 
26), Mestdotea entomon 4 (0—0) Trichopteren Larven 4 7 (0—16) und in germgerer 
Zahi Btthynta tentaculata, Asellus aquattcus, Lphemeiiden-Larven Stalts lutana, 
Ltmnaea ovata, Mya arenaria — Gesamtindividutnzahl pro 1 lu- 996—4676, Gewicht 
der Biomasse 60 29—205 89 g — Von den 6 Stationen waren vorh inden an 6 Ma­
coma baltica, Tubtfex tubifex, an 5 Cardtum edule, Nerittna fluvtatths, Pontoporeta 
affmis, Corophtum volutator, Mestdotea entomon, Ghironomiden Lai \en, an 4 Fiosto 
ma obscurum. Gammarus 

Folgende Maximaldichtcn (Indiv pro 1 m-) ^^urdcn im Gebiet cireicht Ponto­
poieia affinis 7006, Corophtum voluiator 2433, Ghironomiden 1662, Macoma baltica 
1407, Tubtfex tubtfex 217, Harmothoe sarst 145, Pontoporeta femorata 128, Gammarus 
110, Asellus 93, Hahcryptus spmulosuH 75, No cis diveistcolor 14, Mestdotea ento­
mon 44 

Uber die Mikiofauna der tiefeien Weichbodengebiete der Ostsee ist 

wenig bekannt Die „tiefen Locher" der Ostsee entbalten offenbai kerne 

Fauna (Makrofauna) in ihien groBlen Tiefen Der letzte Voiposten ist 

nach H A G M E I E R 1926 im H2S-1 eichen Mudd 5co/op/os armiger, auf ton-

leicheren Boden Pontoporeta femorata und Terehellides stroemu 

Die in f lachen Buchten und Haffen, z T an FIuBmundungen 
liegenden Weichboden der Ostsee enthalten eine ganz andere Gemem-
schaft Man konnte sie vielleicht G y p r i d e i s - l i t o r a l i s - M a n a -
V u n k 1 a - Goenose nennen Im Gegensatz zu den vongen Weichboden 
gemeinschaften, die im Gebiet auf die Ostsee beschrankt smd (ab-
gesehen von bruchstuckweisen Vorkommnissen m norwegischen Fjor­
den), findet sich diese uberall, wo m geimgen Tiefen biackige Weich­
boden entwickelt smd Auch m dieses Gebiet dringen Elemente dei 
Macoma-baltica-Goenose ein, am meisten Hydrobia ulvae, Nereis diver­

stcolor, Corophtum volutator, Cardtum edule, wenigei Scrobtctdarin 

plana, Mya arenaria und Macoma baUtca, sowohl an Arten- wie an 
Individuenzahl treten aber ganz andei e chai akteristische Arten her-
\ o r Bei weiterer Fassung der Goenose besiedelt sie sowohl staik san-
dige detritusreiche Boden als auch sapropelartige H^S-ieiche Schlamm-
gebiete, allerdmgs nicht in identischem Artenbestand Die Oberflache 
1st oft von groberen vegetabilischen Resten bedeckt Als Gharakter-
formen konnen angefuhrt werden die Assel Cyathura cartnata, die 
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Polychaeten Alcmarm romijm, Streblospto strubsoh, Manayunkia 
aestiiartna, die Schnecken Hydrobta ventrosa, die Ostrakoden Cypri-
deis htorahs, Leptocythere ca&tanea, Loxoconcha gauthtert, Cythero-
morpha fuscata, Cytlterura gibba Die Copepoden Ectinosoma curti-
corne, Tachidius brevtcornis, Nitocra sptnipes, Mesochra hlljeborgt 
u a, der Polyp Protohydra leiickarti, zahlreiche Turbellarien wie 
Placorhynchus octaculeatus, Avagtna aurita, Archimonotrests Itmophila, 
Monocehs hneata, Archilopsis umpunctata, Paramonotus hamatus, 
Promonotus schultzet, Polycystts lobustus, Phonorhynchus bttubatus 
(vergl MEIXNER IV b 129 g h ) sowie zahlreiche Oligochaeta (Amphi-
chaeta leydigi, Rhtzodrtlus pilosus, Tubtfex costatus) u a Daneben 
besiedeln das Gebiet audi mehr euryoeke Arten wie Pachydrtlus Ime-
atus, Peloscolex benedent, Paranats htorahs, Nats ehnguts, hier 
kommt lokal auch der Copepode Huntemannia jadensis vor, die 
Schnecke Hydrobta jenkmst Bei schwachem Salzgehalt, etwa von zirka 
fi^/oo ahwarts, dringen allmahlich auch SuBwasserarten m derartige 
Geblete em, Ostrakoden der Gattung Candona, der Oligochaet Tubtfex 
tubtfex, die Schnecken Bythtma ientaculata, Valvata pisctnahs, Theo-
doxus fluvtatilts, Tendipedidenlarven, Rotatoiien {Paradtcranophorus 
hmosus), Gladoceren (Iltocryptus) usw 

Die Goenose zeigt \eischiedene Varianten, m mehr sandigen Boden 
iot die Mikiofauna reicher, mehr sapropelartige Boden smd bedeutend 
armei (hier noth Cypridets htorahs, Streblospto shrubsolt u a ) , nur 
die Oligochaeten smd starker entwickelt In groBen seenar|igen Gebie-
fen 1st die Fauna etwas anders (hier Cytherotnorpha fuscata, Coro-
phtum lacustre, Paramonotus hamatus) als m engen Buchten, die in 
ihier Fauna zu den Meeresstiandtumpein uberleiten Besonderheiten 
zeigen auch die Weichboden an FluCmundungen, hier vor allem Cya-
lliura carinata sowie m gioBeier Anzahl maime Elemente (Mya are-
naria, Eteone longa, Corophium volutator, C tnsidtosum) Jede dieser 
Varianten weist nun noch Modalitaten auf, die durch den verschiede-
nen Salzgehalt dei Gebiete bestimmt smd (vergl auch KRUGER und 
MEYER 1938) 

Die tierische Besiedlung der Hartboden Fclsboden findet sich 
<im Meeresgrund ubeiall doit, wo starke Wasserbewegung eine Ablage-
lung von Smkstoffen bzw Sandmaterial auf anstehendem Gestem vei-
hxndeit und an Stellen, an denen mfolge zu steilen Abfalls des Fels-
untergiundes eine Sedimentablagerung nicbt erfolgen kann Beide Be-
dmgungen smd m eister Lime an den Kustenregionen (Literal) ge-
geben, es finden sich hier also die ausgedelmtesten Hartbodenbezirko 
Immerhin kann fieie Felsflache noch m einigen hundertm Tiefe auf-
treten (Tiefenstromungen') Entsprechend der geologischen Gestaltun^ 
des Untergrundes finden sich umfangreiche Felsbodengebiete im Nor-
den (Skandmavien, Fmnland) und Westen (enghsche Kuste des Ge-
biets), wahrend an den deutschen Kusten die dicke diluviale oder alu-
\iale Decke das anstehende Gestein vom Meeresboden femhalt (Aus-
uahme Helgoland, Rugen usw) Hier gestalten hochstens ausgewach-
sene erratische Blocke oder Geroll Tieren dei Hartbodencoenosen eine 
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Ansiedlung, die aber infolge des geringen AusmaBes der Flachen und 
ihrer relativ geringen Dauer nur den Cliarakter von Assoziations-
fragmenten tragi. 

AuBer diesen pr imaren Hartbodengebieten mit festem Gestein am 
Meeresboden in natürliclier Lagerung gibt es nooh sekundare Gebiete. 
die von typischen Hartbodencoenosen besiedelt werden. Hierher ge­
boren 1. Menschliclie Kunstbauten wie Pfahle, Molen, Tonnen, Bo jen 
und schlieBlich die Wande der Fahrzeuge, deren Bewuchs ja wirt-
schaftlich eine nicht unbedeutende Rolle spielt. Hier schlieBen sich 
treibende Gegenstande an, die ja oft dicht mit sessilen Tieren, etwa 
Hydroidpolypen (Laomedea) • und Cirripediern (Lepasl) besetzt sind. 
2 Leere Sclialen von Tieren, besonders von Muscheln, die auf Weich-
böden und Sandböden lagern und trotz ihrer geringen GröCe einen 
reichen Bewuchs an festsitzenden Tieren zeigen (Tunicaten, Hydroiden, 
Poriferen). Solche Kleinbezirke können sicli iibrigens durch foft-
gesetzte neue Ansiedlung von Tieren stark vergröBern und schlieBlich, 
wie die Mytilusbanke der Flachgebiete zeigen, zu umfangreichen, eige­
nen Lebensraumen werden. Gerade in den eben unter 2. angefiihrten 
Fallen können sich Hartbodencoenosen als echte ,.Epifauna" auf bzw. 
liber andere Bodengebiete. vor allem Weichboden. schieben. 

Natiirlich können auch festere Flachen von lebenden Organismen 
selbst Siedlungsgebiet fiir Hartbodenorganismen werden. Das gilt in 
erster Linie für grööere Algen, z. B, Laminaria (hier besonders Stiele 
und Rhizoiden), Fucus, Delesseria, FttrceVaria, Pliyllophora). Es sind 
daher eine nicht unbetrachtliche Zahl von sessilen Tierarten dem Hart-
bodenbenthal und dem Phytal gemeinsam. Auch die Körperoberflache 
vagiler Tiere kann von Hartbodentieren besiedelt werden. Das gilt be­
sonders für die Molluskenschalen und die Panzer gröCerer Krebse, auf 
denen nicht selten eine vielgestaltige Menge sessiler Tiere (Hydroiden, 
Röhrenwürmer, 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 Bliek scheinen die Hartbodengebiete nur e i n e n 
Strukturbezirk für Organismen zu bieten, namlich die Grenzflache 
zwischen Hartboden und Wasser. Besonders im Meer sind aber eine 
Reihe von Organismen befahigt, Wohnraume in das Gestein zu boh-
ren, sie bilden also ein E n d o l i t h i o n , dem die Bewohner der Ge-
steinsoberflache als E p i 1 i t h i o n gegenüberstehen. An vielen Stel­
len ist schlieBlich die Felsoberflache * nicht einheitlich, sondern von 
iSpaltraumen durchsetzt oder es liegen, wie z. B. im Felswatt, einzelne 
Gesteinsbrocken in gröBerer Zahl auf der Oberflache. 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 können (vgl. Fig. 62, 
Sdbella, Terebellides u. a.), in dichtgelagertes Geröll können ferner 
Organismen des Mesopsammon verdringen. Aber nach Ausschaltung 
derartiger „Fremdkörper" im Hartbodengebiet bleiben noch eine Reihe 
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von Arten iibrig. die als typische Spalt- und Hohlraumbewohner der 
Telsböden gelten können. Sie seien als M e s o l i t h i o n bezeiohnet. 

Die im Felsen bohrenden Tiere des E n d o l i t h i o n bestehen nur 
aus wenigen Arten, die gleichwohl regional in groBen Individuenmen-
gen auftreten können (der böbrende Polychaet Polydora bis zu 300 000 
Individuen pro m^). Zu ihnen geboren Schwamme (Clione), Poly-
chaeten (Polydora ciliata), Muscheln aus verschiedenen Familien: 
Pboladidae mit Pholas, Barnea, Zirfaea, Saxicavidae mit Saxicava, 
Petricolidae mit Petricola pholadiformis, Seeigel (Strongylocentrotus), 
Tentaculaten (Phoronis). Die in das Gestein vorgetriebenen Röhren 
sind meist tasobenförmig, bei Strongylocentrotus lividus variieren sie 
von einfachen flachen Napfen bis zu stark flaschenförmigen Hohl-
raumen, komplizierter sind sie bei Polydora, da sie hier U-förmig ge-
staltet sind (mit Spreite!), die Bohrsohwamme (Clione) schlieClich 
bilden ein kompliziertes aus kommunizierenden Röhren bestehendes 
Hohlraumsystem, das sie voll ausfüllen. Der Vorgang des Einbohrens 
selbst und die dabei wirkenden Kraffe, ob mechanisclie oder chemische, 
ist noch unvollkommen bekannt. Sicher ist, daB die Höhlen der See­
igel (Strongylocentrotus) mecbanisch durch Wirkung der Stacheln und 
z. T. der Kiefer hergestellt werden (vergl. OTTER 1932), sicher ist fer-
ner, daB Pholas gleichfalls mechanisch durcli Reibebevregung ihrer 
durch Stachelreihen feilenartig gestachelten Schalenteile die Bohrhöh-
len berstellt. CALMAN 1919 hebt hervor, daB hier die Scbalenstacheln 
je nach dem Untergrund verschieden gestaltet sind. Auch beim Ein-
bohren von Petricola und Zirfaea in Torf oder Holz. ist stets natürlich 
die mechanische Wirkung der Schalen entscheidend. Aber schon bei 
dor Muschel Saxicava bezweifelt CALMAN, ob die mechanische Lei-
slung 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 Bohrtatigkeit bei dem Polychaet Polydora; zwar besitzt diese 
Cattung an der Ventralflache des Vorderkörpers jederseits ein beson-
ders kraftiges Borstenbündel, doch ist dessen Funktion als alleiniges 
Bohrorgan sehr zweifelhaft. Ganz verschieden sind aucli die Ansich­
ten über die Bohrtatigkeit des Schwammes Clione. Die Ernahrung 
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 Röhre eine 
kürzere oder langere Schlammröhre. Strongylocentrotus kann, soweit 
er in flachen Gruben lebt, diese zur Nahrungsaufnahme verlassen, in 
den tiefen, flaschenförmigen Wohnlöchern ist er wohl auf die Nah-
rungspartikel angewiesen, die in diese Löcher hineingeraten. 

Die Lebensweise in selbsterzeugten Gesteinshöhlen erfordert natüi'-
lich ganz bestimmte Anpassungen; es ist daher erstaunlich, daB fast 
alle Arten des Endolithion nicht auf diesen Lebensbezirk beschrankt 
sind, sondern auch andere Lebensraume 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 haufiger 
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anzutreffen sind als im Gestein Hier kommen sogar noch weiteie 
bohrende Arten hinzu, m Schneckenschalen (von Eupagurus bewohnte 
Buccmum Schalen), lebt emgebolirt der Girripedier Alctppe lampat,, 
in veischiedenen Schalen der Polychaet Dodecucena concharum, obei-
flachliche Mmierer in Molluskenschalen smd die Bryozoen Terebrt-
pora und Spathtpora, erne andere schalenlosende Bryozoe ist Lepraha 
((lax, die aber kerne eigentliche Bohrform ist, sondern die von ihr be-
'iiedelton Molluskenschalen „\on auBen her' auflost Auf f alien der ist, 
daB Bohrmuscheln sich auch m Torf oder harte Sande einbohren, 
Saxtcava tritt sogai m echten Weichboden auf In Treibholz wird he-
son deis Ztrfaea cnspata angeti often, und diese Art leitet biologisch 
zu den echten Holzbohrern uber, die naturlich m unserem Gehiet erst 
durch die Bautatigkeit des Menschen ihre weite Ausdehnung erreicht 
hdben Zu diesen typischen Holzbohrern gehort auBer der Muschel 
leredo die Assel Ltnmona hgnorum und der Amphipode Chelura tere­
brans die alle als Schadhnge auftreten Der Seeigel Strongylocentro-
tus tritt uhrigens nur in bestimmten Regionen als Gestemsbohrer auf, 
offenbdi nui dort, wo staikc Biandung wnkt und natuilicho Schlupf-
winkel fehlen Die Tieie des Endolithion smd auf die salzieichen Ge­
blete beschrankt, einige Aiten linden sich noch m der Beltsee in den 
groBen Brackwasseigebieten fehlen endolithische Tiere ganz, ebenso 
m W auch im SuBwassei 

Dds E p i l i t h i o n wild ganz uberwiegend \on sessilen Tieren ge-
bildet, die die Gesteinsflachen in erstaunlichei Arten und Individuenzahl 
bedecktii konnen so daB cine legeliechte Ticischicht ' auf deni Sub-
slrat entsteht Hiei linden sich fast alle "Wuchsformen dei fixosessi-
len Alten, von den flachen Krusten manihei Tunicaten (Didemnum, 
Botryllus u a ), Schwamme Biyozoen, zu den massigen Kolomen loli-
renbaucrndei Poljchaeten (Sabellaria u a ) Ascidien (Sydnium) und 
dem gioben Strauchwerk von Koialien und manchen Biyozoen (Hor-
nera) Daneben sind m nicht geiingei Zahl saulenformige (Ciona, 
Sycon u a ) kugelige (\iele 'Vsudien) kcgelfoimige (Bdlaniden) fest-
sitzende Emzeltiere vorhanden desgleichen sedentare solitare Rohren-
wuimei (Pomatoceros u a ) Die Hohe, die dieser tieiische 4ufwuch^ 
erreicht, hangt im groBen und ganzen \on der Tiefenlage ab, dei liohe 
Stiauchwuchs wird in unserem Gebiet nur m den tieferen Hartboden-
coenosen erreicht, die obeisten Bezuke zeigen nu r niediige Balaniden 
und Muscheln als festsitzende Tiere In dieser sessilen Fauna des Epi­
lithion smd fast alle Tiergruppen vertreten, die sessile Tiere cnthalten 
Sehi aitenreich sind die Poiifeia, untei den Cnidai iem sowolil die 
Ilydioidpolypen als auch die Anthozoen, ferner die Brjozoen und die 
Aszidieu, die Girripedier In geringerer Artenzahl abei mit p iagnan-
teij Arten tieten sessile Polychaeten (Pomatoceros, Filigrana, Cliaetop-
tetus, Hydroides, Sabellaria) und Muscheln (Mytilus, Anomta) auf, 
nicht unwiclitig smd auch die Biachiopoden Kaum unteisucht ist die 
Frage, ob die diiekte Gesteinobeiflache auch von einei Mikiofauna 
sessiler Tiere besiedelt wird auf Schalen und sonstigen Festteilen 
anderer Tiere ist sie vorhanden (Zoothamnium auf Mytilus), aber m 
geringerer Artenzahl Im Veigleich zu dieser reich entwickelten sessi-
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len Fauna treten hemisessile Tiere mehr zuriick. Die hemisessileu 
Tiere werden in erster Linie durch die Aktinien vertreten, die ja in 
der Mehrzahl ihrer Arten Hartböden besiedeln, in zweiter Linie durch 
Muscheln (Lima, Mytilidae u. a.) und einzelne Holothurien (Cucu-
maria ladea). Regional in groBer Individuendichte (Fabriciaschlick!) 
tritt der euryoeke hemisessile Polychaet Fahricia sabella auf. Hemi-
sessil ist auch die strudelnde Schnecke Capulus geworden. 

Vagile Tiere können sich auf Felsböden direkt auf der Felsflache 
bzw. den diese Flache nur krustenartig überziehenden Organismen 
aufhalten oder den tierischen Aufwuchs des Gebietes besiedeln. Da die 
letzteren ganz enge Beziehungcn zur Phytalfauna besitzen, seien sie 
hier zunachst 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 Felsgeröll 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, daB die Mehrzahl der vagilen Tiere stark 
euryoek ist. Das gilt von vielen im Epilithion vorkommenden Echino-
dermen (Asterias-Atlen, Ophioglypha-ATten. Amphipholis squamata, 
Psnmmechinus miliaris), Krebsen (Carcinus, Hyas, Eiipagurus, Ana-
jmgurus, Poriunus, Ebalia cranchi, Awphithoe rnbricata u. a.) und 
manchen Sohnecken (Litorina litorea, Gibhula, CalUostoma und Nassa-
Arten). Enger an den Felsboden gebunden sind die bekannten „Napf-
Kchnecken", also die Patellidae mit Patella, die Fissurellidae mit Emar-
ginula, Puncturella, die Acmaeidae mit Acmaea, Lepetidae mit Lepeta 
caeca, Gapulidae mit Capulus himgaricus, sowie die auCerlich napf-
förmige Gypraeide Trivia arctica u. a.; unter den Schnecken mit ge-
wundener Schale waren zu nennen die Litorina-Aiten L. neritoides, 
L. obtusata, L. saxatilis, die allerdings z. T., besonders im salzarmen 
Wasser, ins Phytal iibersiedeln, ferner Muricidae wie Nucella lapillus, 
Tritonalia erinaceus, Trophonopsis u. a., unter den Opisthobranchiern 
waren hier am ehesten die groBen Arten Archidoris tubercidata und 
AeoUdia papulosa zu nennen. Echte Hartbodenbewohner sind ferner 
die Placophoren unter den Amphineuren. Die Krebse bieten weniger 
vagile Arten, die wenigstens Felsgebiete bevorzugen, etwa die Galalhea-
Arten, auch Homarus könnte hier genannt werden. Unter den Echino-
dermen bevorzugen Fels- bzw. Korallenboden die Schlangensteme 
Ophiothrix fragilis, Ophiactis balli, 0. abpssicola, Amphiura borealis, 
die Seeigel Echinus esculentus, E. elegans und Strongylocentrotus droe-
bachiensis, die Holothurie Stichopiis iremulus. Unter den Fischen sind 
typische Felsbodenbewohner die merkwiirdigen Plattfische Zeugopterus 
punctatus und Scophthalmus norvegicus, Felsgebiete bevorzugen 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 
xmd Polychaeten, auch ist eine spezifische, vagile Mikrofauna der 
Felsbodengebiete noch nicht bekannt. Der stark euryoeke Charakter 
dor meisten vagilen Tiere des Epilithion bedingt es wohl, daB spezi-
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fische Anpassungscharaktere trotz der Eigenart des Lebensraums nur 
in gerlngem MaCe nachweisbar sind. Am deutlichsten flnden sich 
solche bel den Schnecken. Abgesehen von der allgemeinen Dicke der 
Schalen blldet sich hler bel verschiedenen Faniilien die hekannte Napf-
form der Schalen heraus, die mit Recht als Anpassung an das bran-
dungsbewegte Felsgebiet betrachtet wird. Dieser Form enfspricht auch 
die Körperform der Placophoren. Weiterhin sollte man In den loti-
achen Felsbezlrken bel vagllen Tieren elne starke Entwicklung von 
Haftorganen, spezlell Saugnapfen erwarten, wle vrir sle ja in den stark 
bewegten SiiBwasserblotopen in so relchem MaBe flnden (vergl. die 
sfarken Haftnapfe der Simuliiden, Liponeurldae, Kaulquappen, Fische 
u. a.)- Zwar haben vvlr auch bel den eben erwahnten Napf-Schnecken 
und Chitonen in Ihrer FuJJscheibe leistungsfahlge Haftapparate (vergl, 
A N K E L ) . Das glelche gilt fur die hemisessllen Aktlnien, und aud i die 
Plattfische Zeugopterus und Scophthulmus heften sich fast an Felsen 
nut ihrer Blindselte an, die als einfacher Saugnapf funktionlert (siehe 
S. XII . h21) . Gut entwickelte Fahlgkelt zum Anhaften an festen 
Flachen besitzt aud i der Schlangenstern Ophiothrix fragilis. Aber 
dlese Haftvorriditungen sind strukturell hochst primltiv gegeniiber den 
differenzierten Haftapparaten der SüBwasserbewohner. Zwar gibt es 
auch elne Reihe mariner Fische mlt hochentwlckelten Haft-, bzw. 
Saugnapfen, Lepadogaster, Cyclopterus, Gobius, Liparis, Reniora, ein-
zelne von ihnen kommen auch in Felsgebieten vor, doch kann von elner 
strengen Bindung saugnapftragender Fische an lotische Felsbiotope 
nicht die Rede sein. Ob dieser ünterschied zwischen den SüBwasser-
und Mcerestieren lotlscher Hartböden darauf beruht, daB die Bewe-
gung in stromenden Bachen in elner Richtung, in Brandungsgebieteu 
aber in raschem Wechsel in verschiedenen Rlchtungen vor sich geht, 
kann hier nicht diskutiert werden; es sei nur erwahnt, daB auch die 
steinigen Brandungsufer der SüBwasserseen nicht die hohe Ausblldung 
von Haftorganen an ihren Bewohnern hervorgei'ufen haben wie die 
schnell stromenden FlleBgewasser. 

„M e s o l i t h i o n". Schon mehrere der eben angeführten Tier-
arten suchen oft (besonders als Pluchtraum) Felsspalten oder -löchor 
auf, z. B. die Decapoden, Opliiactis balH, Ligia u. a., so daB Ihr Vor­
kommen auf spaltendurohsetzte Geblete beschrankt 1st, oder sie hier 
ilire gröBte Dichte erreichen. In den Spalten, in leeren Bohrlöchern 
und unter Gesteinsplatten lebt nun noch elne weitere recht artenrelche 
vaglle Fauna. Hier 1st der Hauptlebensraum der meisten Slpuncu-
loideen, der Echiurldeen Thalassema und Bonellia, zahlreicher Poly­
chaeten aus den Familien der Aphi'oditidae (Arten der Gattungen Her-
mione, Lepidonotus, Galtyana, Eunoe, Harmothoe, Polynoe, Halosydna, 
Pholoe u. a.), Phyllodocidae (Nolophyllum foliosum, My slides borea-
lis, M. limbata), Hesionidae (Kefersleinia cirrala u. a.), Syllidae, Ne-
reidae (Nereis cuUrifera), Eunicidae (Staurocephalus, Ophryolrocha). 
selbst sedeutare Polychaeten fehlen hier nicht (Cirralulus, Siylarioides 
plumosus, Amphitrite ftgulus, Splonldae). Es besiedeln also nicht nur 
vaglle, sondern auch hemisessile Arten diese Geblete. Unter den Mu-
scheln lebt besonders Kellia suborbictilaris in Felslöchern. 
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Ökologisch 1st, wie eiwahnt, dieio reiclie Felsspaltenfauna em buntes 
Gemisch veischiedenei Tjpen, und geiade diese Gebiete zeigeii, ddC erne 
reine Quadratineteiokologie nui Anfang, uicht Endziel biocoenotischer 
Fors thung sein kann Em spaltendurchsetztes Felsgebiet stellt namlich 
ein evtiemes Biotopgemisch dar, das ein Einschieben von „Assoziations-
fragmenten" verschiedenartigstei Coenosen ermoglicht In Spalteu 
kann sich z B GeroU, e\t l \e imischt mit Kalkalgen und Schalen-
trummern ansammeln, die Luckenraume konnen die Wohnstatte von 
Arten werden die wii im Mesopsammon dei Grobsand- und Schill 
geblete wiedeiflnden (Stanroceplutlus, Ophryotrocha, Polygordius, Ne-
rilln, Otoplana fohacea u a ) Durch den Rohienbau von Poijchae-
ten auf Felsboden (Sabellana, Fabricia) konnen Anhaufungen von 
Feinsand an Felsen entstehen die nun eine Reihe von anderen Sand-
tieien eine Existenzmoglichkeit bieten So kommen in dem sog Fa -
bricid-Schlick des Helgolandei Felswattes ( H A G M E I E R 1930 c) Tur-
bellarien, Nematoden Copepoden u a vor In den Spalten und Hoh 
lungen kann sich fernerhin Femmaterial anhaufen und so Weichboden 
tieren eine Ansiedlungsmoglichkeit geben Immerhm ist bei emer der-
artigen oekologischen Analyse nicht zu ubeisehen, daC zahlreiche Be-
wohnei der Felsspalten nicht nur sparliche Ableger aus anderen Ge 
bieten sind, sondem hier und in dem ahnlich strukturieiten Schalen-
sand oder bessei Schalenschlamm (emem Gemisch von Schalen und 
Feinmaterial) ihre groCte Voikommensdichte erreichen Das gilt be 
sonders von den Sipunculoideen, vielen dei oben erwahnten Polychae­
ten von dem Enteropneusten Harrtmania u a 

An deiartige Tieie des Mesolithion schlieBen sich interessante bio­
logische Reihen an Zahlieiclie Spaltenbevvohnei bevorzugen von 
andeien Tieren gebaute Rohren, mogen es Bohilochei, Schalen oder 
Wohniohien sein, so flndet sich die Sipunculoide Phascohon siromhi 
meist m Schneckenschalen und Pol> chaetenrohren, mehrere Polychae 
ten (Uarmothoe Ijungmant, H longisetis, H lunulata, Polynoe scolo-
pendrina, weniger Oattyana cirrosa und Halosydna gelatmosa) leben 
meist m Rohren sedentarei Polychaeten oder anderen Rohren, SylUs 
cornuta flndet sich oft m von Pagui iden oder Phascohon strombi be-
wohnten Schalen, desgleichen bezieht Nereis fucata oft die oberen W m -
dungen der von Paguriden bevvohnten Schneckenschalen Unter den 
Amphipoden sind Siphonoecetes palhdus (m üentabum-SchEden) und 
Podoceropsis - Arten, weniger Amphtthoe luhrtcata derartige Ein-
mieter, in Poljchaeten- odei Echmodermen-Rohren flndet sich oft 
Urothoe gnmaldtt var posetdonis Von den Tanaidaoea flndet sich 
Tanats cavoltni haufig m alten Bohrgangen von Limnoria, unter Mu-
scheln neigt Kelha sub orbicular is zum Einmieten in Schalen und 
Gange, Telltmya ferrugmosa wird hauflg in Echinocardium-'Wohiiroh-
ren gefunden An diesen Tvp der Einmietei schheBen sich biologisch 
die Emsiedler-Krebse (Paguridae) selbst an 

Erne zweite Reihe bezieht vorgebildete oder selbsterzeugte Hohl-
raume von anderen Oiganismen (Schwammen, Tunicaten u s w ) als 
Wohnraum, es handelt sich dabei wohlgemerkt nicht um Parasi ten 
sondern um endozoische Einmietei (Entoeken) Hier ware das nicht 
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seltene Vorkorcimen der Muschel Muscidus marmoratus sowie mancher 
Amphipoden (Arislias) im Mantel von Aszidien zu nennen, in Schwam-
men leben nicht selten Polychaeten (Syllis spongicola, Nereis pela-
gica u. a.) und Amphipoden (Lysianassidae, Leucothoe spinicarpa, 
vergl. ARNDT 1933). Wahrend in vielen Fallen dieser Synoekismus 
noch nicht gesetzmaBig ist, ist bei anderen die Bindung enge und 
duroh bestimmte biologische Handlungen des Einmieters charakteri-
siert, ich erinnere an den in Muscheln und Ascidien Schutz suchen-
den Muschelwachter Pinnotheres und an den in Schwammen leben­
den Amphipoden Tritaea gibbosa. Die in groBer Zahl in Schwammen 
und Tunicaten lebenden Copepoden sind wohl zum gröBten Teil bereits 
echte Parasiten. Sowohl von Festhodentieren als auch von Röhren-
bewolinern (Synoeken) fiihren biologische Reihen zu Epöken. also 
Tieren, die sich auf anderen Tieren ansiedeln, ohne Parasiten oder 
echte Kommensalen zu sein. Derartige Epizoen sind im Meer über-
aus verbreitet, und wohl die meisten groBeren benthontischen oder 
nektontischen Tiere sind von ihnen besiedelt (bisweilen bewuchsartig), 
seltener sind sie auf Planktonten. In vielen Fallen handelt es sioh 
nur um fakultative Epizoen, also um Tierarten, die auoh auf toten 
Gegenstanden, wie Schalen oder Hartböden verbreitet sind; es bleibt 
aber eine erstaunlich hohe Zahl echter, an bestimmte Wirtstiere ge-
bundener Epizoen: in der Mehrzahl sind wir über die biologische Be-
deutung dieses Epizoismus noch völHg im TJnklaren. Sehr zahlreich 
sind echte Epizoen unter den Ciliaten, besonders unter den Peritrichen 
(vergl. P R E C H T ) . In der Kieler Bucht f and P R E C H T an Gammarus 
locusta nicht weniger als 12 Epizoen, die meist sogar auf ganz be-
stinlmten Korperteilen des Wirtstieres vorkommen. Auch unter den 
Metazoen sind (im Gegensatz zum SiiBwasser) echte Epizoen ver­
breitet, ich erwahne nur Hydractinia unter den Hydrozoen, Triiicella 
unter den Bryozoen, Coronuta unter den Cirripediern, Grepidula unter 
den Schnecken (Übergang zu Kommensalismus), Mdlmgrenia castanea 
(auf Spatangus) unter den Polychaeten. 

I Die Coenosen der primaren Hartbodengebiete") Da die Felsgebiete 
mit dem Bodengreifer gar nicht, mit Dredgen nur sehr unvoll-
kommen zu erforschen sind, wissen wir über die Hartbodenooenosen 
sehr wenig. Es existiert sogar nur eine ausführliche Arbeit, namlich 
die von GiSLEN 1930 über die Epibiosen des Gullmarfjords, die fur 
imsere Ausführungen die Leitlinie abgeben muB. Immerhin laBt sich 
bereits klar erkennen, daB auch die Hartbodenfauna eine Zonierung 
erkennen laBt, und daB neben der Tiefe als zweiter bestimmender 
Faktor die Intensitat der Wasserbewegung wirkt. Die tiefste Zone 
wird von den Lophohelia-B'a,nkeTi, also echten Korallenbanken ein-
genommen, an sie schlieBt 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 angehörende 
Zone bezeichnet STEPHENSON 1939 als „Littorina-Zone" (besser ware 
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vielleicht Ligia-Zone) Diese Zonenfolge \Mrd meist m der Mitte ge­
stort Oder \ollkoinmen unterbrochen durch den Pflanzenbevvuchs, der 
nach oben bis m die Balaniden-Zone vordringen und diese auf emen 
schmalen Gurtel emengen kann, nach unten die Poriferen-Aszidien-

Fig 54 Diagramm der Besiedlung euhtoraler Felsgebiete mit und ohne Phvtal 
(britische KuBten) Nach STEPHENSON 1939 

Zone weit zuruckdrangen kann Hochstens in Assoziationsfragmenten 
existieren dann m diesem Bezirk die tierischen Pelsbodencoenosen, be­
sonders an den Rhizoiden der Laminarien Diese Unterbrechung ist 
zweifellos hauptsachhch auf Konkurrenz zuruckzufuhren (Fig 54), 
leicht laCt sich feststellen, daC sich auf Felsboden zwischen Fucus Bala-
niden noch m groBer Anzahl ansiedeln, aber hier nicht heranwachsen 
Sobald durch irgendwelche Faktoren besonders durch Lichtmangel in 
Spalten oder Hohlen die Pflanzen den Raum freigeben, schliefit sich 
der Ponferen-Aszidiengurtel vsieder mit dem Muschel oder Balaniden-
gurtel zu einer kontinuierlichen tierischen Besiedlung zusammen 
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Übrigens sei hervorgehoben, daB mit den genannten Zonen nicht 
die ganze Fauna wechselt. Auch in der Hartbodenfauna gibt as zahl-
reiche eurybathe Arten, die vom Eulitoral bis in groDe 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 Felsbodengebietc in ilirer 
Tiefenverteilung diagrammatisch dargestellt, vorwiegend unter Benutzung der Angaben 

von GisLEN. Die runden Kreise geben nur lleckenartig auttrclcnde Bestandc an. 

I. D i e T i e f e n z o n e 
1. L o p h o h e l i a - C o e n o s e . Die Lophohelia-Coenose bildet die 

nordischen Korallenbanke, die sich in gröBerer Tiefe von der atlantischen 
Kuste Europas über die Tiefengebiele nördlich von England bis an die 
norwogisclie Kuste erstrecken (Fig. 61). Sie lebt hier meist in Tiefen 
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\on 200—600 m, in isolierten Fundplatzen an den Kosfer-Inseln (West-
kiiste Schwedens) steigt Lophohelia bis 86 m, im Beitstad-Pjord sogar 
bis 60 m Tiefe empor. Nacb den Untersuchungen von BROCH (1922) 
im Trondhjemsfjord besiedeln hier die Korallen Felsen, die von star-
ken Strömungen besfrichen werden, tiefenwarts dringen sie bis zur 
unteren Grenze des warmeren atlantischen Wassers vor (Temperatur 
6,6°, Salzgehalt 34,5). Am anderen Stellen dringt Lophohelia bis über 
2000 m Tiefe vor (vergl. Pax. I l l e ) . 

Fig. 56. Aststucke der beiden Korallen Lophohelia prolifera (links) und 
Amphihelia ramea (rechts) in etwa natUrlicIier GrbBe. — Aiis PAX 1936. 

Pur 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 2 m hohe Paragorgia arhorea (Linné) überwuchern die Banke und 
überschütten sie mit leuchtenden gelblichweiBen Polypen auf dunkel-
ziegelrotem Grunde oder mit blutroten Polypen auf rötlich-weiDen 
Zweigen wie mit einem sommerlichen Blumenflor; rosa gefarbte bis zu 
2 FuC hohe Straucher von Primnoa resedaeformis Gunnerus und kopf-
groCe Anthothela grandflora M. Sars und orangengelbe stattliche Facher 
von Paramuricea placonius (Linné) fördert jeder gelungene Schleppnetz-
zug neben den Steinkorallen zutage (BROCH 1922" (vergl. Fig. 57—60). 
Auch die durch ihre umfangreicheren Kalkskelette korallenahnlichen Hy-
droidpolypen (Stylasteriden) fehlen nicht (Stylaster gemmascens und St. 
norvegicus). Dieses bis zu 2 m hohe Korallengestrauch bietet natürlich 
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zahlreichen anderen Tieren eine Lebensstatte. Zahlreiche sessile bzw. 
hemisessile besiedeln die Korallenbezirke; unter diesen sind die Akti-
nien Milne-Edivardsia loveni und Ptychodactis patida, die Krustenane-
mone Epizoanthus norvegicus, der Cirripedier Scalpellum stroemii be-
merkenswert. „Eigentiimlich ist das hauflge Vorkommen gewisser Hy-
droiden, unter denen sich im Trondjemsfjord merkwiirdigerweise ark-

tische Arten wie das facherförmige Stegopoma plicatile (M. SARS) 
und die prachtvolle blumenahnliche Tubularia regalis Boeck unmittel-
liar neben südlichen Formen wie Tubularia indivisa L. und die schön 
gcfiederte Sertularella Gayi Lamouroux stellen." (BROCH 1922). An 
Muscheln leben hier besonders Lima excavala, Baihyarca peciunculoi-
des, Chlamys vitreus u. a., sowie lokal die Brachiopoden Crania ano-
mala, Waldheimia cranium und Terebratulina caput-serpentis. TJnter 
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 manud&ns, A. tenuimanus, 
Neopleustes pulchellus, Sfenopleustes malmgreni, Epimeria cornigera 



Die Goenosen der primaren Hartbodengebiete I. a 165 

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. Natür-
lich finden sich hier auch zahlreiche Polychaeten, BROCH 1922 hob 
die schneeweiBe Harmoihoe ocidinarum, die violette H. violacea und 
die groBe schillernde Leodice Gunneri, die oft in verlassenen Chaetop-

Fig. 60. Felsbodenbesiedlung aus der Valdhcimia-Assoziation (vorwiegend), etwas 
vermengt mit der Lophohelia-Assoziation. Fang von den Koster-Inseln, 86 m Tiefe. 
Mit dera Brachiopoden Valdheimia cranium, der Koralle Lophohelia prolifera (unten 
rechts), den Schwammen Polymastia mamillaris, Axinella rugosa, lieniera cinerea, 
Mycale lingua, dem Bryozoon Hetepora beaniana (oben, etwas rechts), dem Pantopoden 

Nymphon spec, der Aszidie Polycarpa pomaria. — Nach GISLEN 1930. 

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

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

Über die weiteren Goenosen der tiefen Hartböden wissen wir wenig. 
An nicht der Strömung exponierten Stellen treten nach BROCH Pori-
feren in den Vordergrund, regional beherrschen Brachiopoden (Wald-
heimia) das Bild (Pig. 60). Die regionale Verteilung der Korallenbanke 
an den europaischen Kusten zeigt Fig. 61. 
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II. Die P o r i f e r e n - A s c i d i e n - Z o n e (Mittelzone) 
Die Hartböden 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 GroCformen 

Fig, 61. Verbreitung der Lophohelia-Korallenbanke an der europaischen Kuste. 
Nach PRETJE, etwas abgeandert. 

der Tiefenschichten treten zuriick (die astige massive Bryozoe Hornern 
dringt in dieses Gebiet nacli oben bis zirka 50 m Tiefe ein), dafiir 
treten massige und krustenförmige Wuchsformen oder verastelte mit-
telgroCe Formen ohne massige Skelette in den Vordergrund. In dieser 
Zone sind die meisten Gruppen sessiler Tiere in groBer Artenzalil ver­
banden, 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 angefuhrten „Assoziationen" durchfiihrbar. Der 
Artenbestand dieser Assoziationen ist aber in einem sehr hohen Pro-
zentsatz identisch, sie sind also nur veenig diirch Charakterarten oder 
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Difierentialarten abgrenzbar, was die meisten dieser Assoziationen 
kennzeichnet, ist vielmehr das Massenauftreten einzelner der Arten. 

1. G r a n i a - A s s ó z i a t i o n . Offenbar in 20—70 m ? Tiefe mit 
Wasserbewegung verbreitet. GiSLEN gibt' eine Liste von einer Stelle 
des GuUmarfjords (33,6 m Tiefe): S e s s i l e u n d h e m i s e s s i l e 
T i e r e : Poriterae: Chalina arbuscula, Hydroiden: Bougainvillea ra-
mosa, Plumtdaria pinnaia, die Becherkoralle Caryopkyllia smithii, 
Polychaeten: Cliaetopterus norvegicus, Placostegus tridentatus, Sabella 
penicillus, Serpula vermicularis, Cirripedier: Balanus balantis, Scal-
pellum scalpellnm, Bryozoen: Flustra securifrons, Brachiopoden: Cra­
nia anomala, Terebratulina caput-serpentis, Muscheln; Chlamys (Pec-
ten) incomparabilis, Saxicava rugosa, Echinodermen: Antedon petasus, 
Cucumaria lactea, Ascidien: Ascidia mentula, Pyura tesselata. — Va-
gile Tiere: Schnecken Buccinum imdatum, Nassa incrassata, Emargi-
7iula fissura, ferner Chiton spec, Echinodermen: Asterias rubens, 
Echinus esculentus, Psammechinus miliaris, Crustaceen: Galathea nexa. 

AUe genannten Arten kommen audi in anderen Coenosen der Pori-
feren-Ascidien-Zone vor, besonders in der oberen Ascidien-, der Asci­
dia obliqua-, der Chaetopterus-Goonose, z. T. in quantitativ betracht-
licher Zahl. selbst Crania anomala tritt in der Ascidia-obliqua- und 
der Alcyonium-Coenose haufig auf. 

An Steinen von einer anderen Stelle (Smedjan) vraren faunisti^ 
sche Abweichungen von dem oben angegebenen Grania-Bestand vor-
handen. Hier war der Hydroid Diphasia dbieiina hiiufig, der viel-
leicht in tieferen Begionen hervortritt, sowie die Foraminifere Gypsina 
inhaerens, ferner Anomia ephippum, die Bryozoen Diastopora obelia, 
Escharella immersa, Lichenopora hispida, Tubulipora dilatatiis u. a. 

2. F l u s t r a - A s s o z i a t i o n . 22,5—29.1 m. An exponierten 
Orten, hauptsachlich an den auBeren Insein. Sehr haufig: Ascidia vir-
yinea, Asterias glacialis, A. rubens, Balanus balanus, Cucumaria lac­
tea, Flustra foliacea, Nassa incrassata, Ophiura albida, Psammechinus 
miliaris. — Haufig: Alcyonium digitatum, Ascidiella aspersa, Asterias 
mülleri, Caryophyllia smithii. Echinus esculentus, Gibbula cineraria, 
Henricia sanguinolenta, Ophiothrix fragilis, Saxicava rugosa. 

3. M y c a l e - A s s o z i a t i o n . In den tieferen Regionen dieser 
Zone in Stillvcassergebieten dominieren Schvpamrae; diese Gebiete wer­
den der Mycale-Geodia- (Fig. 62) und Tethya-Assoziation zugerechnet. 
Genauere Angaben bringt GiSLEN iiber die Mycale-Association. In 50 
his 75 m Tiefe; die Ascidien. die in den flacheren Gebieten der Assozia-
tion haufig sind, fehlen an der tiefsten Stelle. Sehr haufig und stets 
vertreten: *Axinella rugosa^), Dendrodoa grossidaria, * Mycale lingua, 
Sabella penicillus. — Haufig: Ascidia mentula, A. obliqua, Boltenia 
echinata, Cabera ellisii. Crania anomala, *Disporella hispida, *Didem-
num albidum, *Polymastia spinularia, Reniera cinerea, *Smitiina reti­
culata, *Spirontocaris polnris, Styela coriacea, Terebratulina caput ser-
pentis. — Unter den spiirlich vertretenen Arten waren spezifisch: 
Chondractinia digitata, Halecium halecinum, Jophon spec, Myxilla 

*) Das * kennzeichnet die spezifisclie -Arten. 
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peachi, Polymastia mamillaris, Sabelluria spinidosa, Sycon ciliatum, 
Tentorium semisuberites, Trididemnum ienerum (lokal haufig), Ute 
glabra, Verruca sirömia (hiiuflg ?), Eunice pennata. 

4. F i c u l i n a - A s s o z i a t i o n . 16,2 — 24,6 (— 75) m Tiefe, in 
triibem Wasser. Selir haufig: (*)Ficulina montalbidus, *F. sp., ( )In-
flatella Crustacea, Ophiura albida, 0. robusta, Terebellides strömii. — 
Haufig: Echinus esculentus (kleine Exempl.), *Flabelligera afftnis. 

Fig. 62. Fel^bodcnbesicdlune in der Geodia-Assoziauou, \<in enieia Fang bei den 
Kosterinseln aus ca. 100 m Tiefe; mit den grofien Scbwammen Geodia harretti (Mitte 
links) und PhakelUa cf. ventilabvum (Mitte rechts oben), dem Aggregate bildenden 
sedentaren Polychaeten FUigrana impUxa (bcsonders unten links), dem Balaniden 
Balanus balanus und der Schnecke Buccinum undatum. In Weichbodeneinsprengungen 

die rutenfnrmige Secfeder Virgularia mirabilis. — Nach GISLEV 1930. 

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

Unter den sparjich vertretenen Arten waren ganz oder fast spezi-
fisch: Aporrhais pes pelecani, Euchonc papillosa, Nephthys spec, Pec-

• tinaria auricoma, alle Arten treten jedocli an anderen Orten in ande­
ren Assoziationen auf (Weichböden!), sind also nicht Differential-
Arten der Assoziation. 

5. C h a e t o p t e r u s - A s s o z i a t i o n . 21,3—27,6 m tief. Nur in 
den inneren Fjordteilen, bisweilen vermischt mit der Asc. obliqua-
Assoziation, offenbar I'eich an spezifischen Arten; an anderen Stellen 
tiefer herabsteigend. — Sehr haufig: Anomia patelliformis, Ascidia 
obliqua, Balanus balanus, Chaeiopterus norvegicus. Crania anomala, 
Hydroides norvegica, Lepidonotus squamaius, (*)Protanthea simplex, 
i*)Pyura tesselata, Serpula vermicularis, Terebratulina caput serpen-
tis. — Haufig: Alcyonium digitatum, Ascidia mentula, Ascidiella as-
persa, Bougainvillea ramosa. Chiton sp., Corella parallelogramma, 
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Echinus esculentus, Emarginula fissura, Pseudosuberites sulphureus, 
Sdbella penicillus, Saxicava rugosa, Thelepus circinnatus, Volsella 
phaseolinus (vereinzelte Exempl.). — Spezifisch waren ferner: Callio-
stoma miliare, Cardium echinatum, Caridion gordoni, Defrancia linea­
ris, Echinoclaihria foliata, Eupagurus ptibescens, Polymnia nebidosa, 
Dentalium enlalis, Philine aperia. Unter diesen spezifischen Arten ge­
boren manche oekologisch den Weichböden an. 

Fig. 63. Felsbesiedlung bei Ilellebacic mil Axinclla lugosa, Ficulina montalbidus, 
Reniera cinerea, Terebratulina caput serpenlis, Tragosia infundibuliformis, Poly­
mastia mamillaris, P. spinularia, Dendrodoa grossularia {linies, von Ilydroiden uber-
-vr&chsen),* Turitella communis, Lepidonotus squamatus, Verruca strömia, Eupagurus 

pubescens. — Nach GISLEV 1950. 

6. A l c y o n i u m - A s s o z i a t i o n . Die obere Scbicht 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), 
Asierias glacialis, A. niülleri, A. rubens, Balanus balanus (wenig'3 
Exempl. an jeder Station), Caryophyllia smithii, Chiton sp., Echinus 
esculentus, Flustra securifrons, Gibbula cineraria, Ophiura albida, 
Plumularia, Psammechinus miliaris, Saxicava rugosa, Scrupocellaria. 
— Haufig: Anapagurus chiroacanthus, Anomia patelliformis, Bolienia 
echinata, Ciona intestinalis (kleine und vereinzelte Exempl.), Crania 
anomala (geringe Anzahl), Emarginula fissura, Eurynome aspera, 
Idmonea serpens, Lepidonotus squamatus, Leticosolenia botryoides, 
Modiolaria marmorata, Nassa incrassata, Nereis pelagica, Ophioihrix 
fragilis, Pomatoceros triqueter, Sertularella, Styela rustica (vereinzelte 
Exempt.). Thelepus circinnatus. TJnter den weniger haufigen Arten 



I. a 170 Remane 

waren typisch: Diphasia cf. tamarisca, Peltogasier pagtiri, Cardium 
norvegicitm. An Pflanzen sehr hauflg: Delesseria sanguinea, Litho-
thamnion. Besonders charakteristisch fur diese Assoziation ist nach 
GiSLEN Echinus esculentus. An manchen Stellen kann der Schlangen-
stern Ophiothrix fragilis nahezu den Boden bedecken. Im Bereich der 
Alcyonium-Assoziation treten fleckenartig eingestreut vier weitere Asso-
ziationen auf. 

Fig. 64. Felsbodenbesiedlung au» der Stenogorgia-Asboziahon. Mit den Octokoiallen 
Stenogorgia rosea (oben links) und AUyonlum digitatum (Mitte), den Hydmidpolypon 
Diphasia tamarisca und hemertesia antennina und der Musdiel Pecten max'imns 

(Aufsicht aut die Mantelipallc, Mitte oben). — Nach GISLLS 1930. 

7. S t e n o g o r g i a - A s s o z i a t i o n (fig. 64, 65). 24 m (bzw ca. 
30 m) in 3 Dredgezügen festgestellt), Nahe verwandt mit der \origen 
Assoziation, vielleicht nur eine reiche Variante derselben. Konstant waren: 
Alcyonium digitatum (sehr reichlich), Ascidia virginea, Bougainvillea 
ramosa, Caryophyllia smithii, Eupagurus hernhardus, Gypsina inhae-
rens, Porella stenei, *Stenogorgia rosea. — Ferner kamen \or: Alcyo-
nidium gelatinosum, Anapagtirus chiroacanthus, Aniedon petasus, An-
tennularia ramosa, Ascidia mentula, Ascidiella aspersa, Asterias 
rubens, Balanus balanus, B. crenatus, Bolfenia echinata, Buccinum 
undatum, Caberea ellisii, *CaUiostoma zizyphinus, *CeIlepora avicula-
ris. Crania anomala, *Ebalia cranchi. Echinus esculentus, *Etipagurus 
cuanensis, Eurynome aspera, Ficulina ficus, Flustra securifrons, Hyus 
coarctatus, Inachus dorsettensis, Lafoea dumosa, Ophiura albida, *Pec-
fen maximus, Porttmus pusillus, Psammechinus miliaris, Plumrdaria 
spec, Retepora beaniana, Sertularella sp., Terebrattdina caput serpen-
tis, Verruca siromia. — An Pflanzen besonders Delesseria sanguinea. 

file:///origen
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8. V o l s e l l a - A s s o z i a t i o n . 15 (—15,6) m. Tritt im Gebiet 
nur sparlich auf, scheint Oite mit starker Strömung zu bevorzugen. 
Bei guter Entwicklung stehen die Muscheln dicht nebeneinander wie 
in der Mytilus-Assoziation. An Tieren waren vorhanden: Anomi'x 
cphippium, Ascidia? obliqua, Ascidiella aspersa, Asterias rubens, Ba-
lanus halanus, Ciona intestinalis, Gibhula cineraria, *Lepeta caeca, 
Lepidonofits sqnamafiis, *Mya truncaia. Nereis pelagicu, *Pinnotheres 

Fig. 65. Felsbodenbesiediunng der Stenogorgia-Assozialion (\erarmtes Gebiet). 
Mit den Anthozoen Stenogorgia rosea (rechts oben), CarpophyUia smithii, Metridium 
senile (Alitinie, rechts unten), dem Crinoiden AnIeiJon petasus und der Schneclce 

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

pisum, Pomatoceros triqueter, Saxicava rugosa, Styela rusUca, Styla-
rioides phimosa, Thelepus circinnatus, Volsella modiolus. Natürlich ist 
das Auftreten des Muschelwachters (Pinnotheres) und von Mya trun-
cata als „Charakterarten" dieses Gebietes nur zufallsbedingt. 

9. S u b e r i t e s m a s s a - A s s o z i a t i o n . 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 mUlleri, Buccinum undatum, Corella parallelogramma, 
Echinus esculentus, Flustra securifrons, Gibbula cineraria, Ophiopho-
lis ^culeata, Ophiothrix fragilis, Ophiura albida, Plumidaria, Psamm-
echinus miliaris. Suberites massa (mit 333 g von insgesamt 600 g leben-
der Substanz). Algen vereinzelt. (Corallina, Delessaria, Lithothamnion, 
Polysiphonia). 

10. B a l a n u s b a l a n u s - A s s o z i a t i o n . 16.5—27,9m. Nur 
an 2 Stellen festgestellt. An beiden waren vorhanden: Alcyonium digi­
tatum, Ascidiella aspersa, Asterias ruhens, Balanus balanus, Saxicava 

file:///erarmtes
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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, Boltenia 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 rtistica, Thelepus circinnaius, Uriicina felina. 

In den geschützteren Teilen des oberen Bezirks der Poriferen-
Ascidien-Zone sind die Ascidien-Assoziationen am starksten entwickelt. 
Hierher geboren: 

11. O b e r e A s c i d i e n - A s s o z i a t i o n . 8,7—24 m (27,5 ni') 
Tiefe. Kommt in zwei Modifikationen vor, einer auBeren (im Fjord) 
und einer inneren. Die aui3ere 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 über, sie ist durch 
Styela rustica, Dendrodoa imd baufigeres Auftreten von Corella charak-
terisiert. Die obere Ascidien-Assoziation ist verbreitet, fehlt jedooli 
den innersten Bucbten und den stark exponierten Felsflachen. Sie 
steigt in ihrer Tiefenlage von auBen nacb innen an, ibre obere Grenze 
liegt an der Mündung des Fjords und zwischen den Scharen bei zirka 
15—18,5 m, im innei'en Teil des Fjords bei 9—7 m, die Zahlen für die 
untere Grenze lauten 24—28 m und 14—18 m. In der folgenden Liste 
bedeutet (a) vorwiegend in der auBeren Modifikation, (i) vorwiegend 
in der inneren. Sebr baufig: Alcyonium digitatum (a), Ascidia men­
tula (meist a), Ascidiella aspersa, Asterias rubens, Balanus balanus 
(meist a), Chiton sp-, Corella parallelogramma (bauptsachlich i), Den­
drodoa grossularia (i), Echinus esculentus (a), Lepidonotus squamatus, 
Metridium dianthus (i), Nereis pelagica (bauptsachlich a), Psamm­
echinus miliaris (bauptsachlich i), Saxicava rugosa, Styela rustica 
(bauptsachlich ï), Thelepus circinnatiis, Tonicellamarmorea(i). Hauflg: 
Anomia patelliformis, Boltenia echinata, Cardium cf. fasciatum, Ciona 
intesiinalis, Eupagurus bernhardus, Gibbula cineraria, G. tumida, 
Halichondria panicea var. 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 auffretenden Arten waren spezifisch: 
Archidoris tuberculata, Ascidia conchilega, Cottus bubalis, Echinocla-
thria normani. Solaster pappossus, Spirontocaris pusiola, Tegella uni­
cornis, Acmaea tesiudinalis, Aeolis spec, Amphitrite cirrata, Anaitides 
grönlandica. Nereis dumerili. Auch für diese Arten ist die Spezifltat 
für diese Assoziation nur lokal, nicht allgemein guitig. 

12. A s c i d i a - o b l i q u a - A s s o z i a t i o n . 24—28,2 m Tiefe. 
ScblieBt 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-Assoziafion ersetzf. Sie ist auf 
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die inneren Telle des Fjords beschrankt. aus gleichen Tiefen von den 
Scharen und der Skagerrak-Küste unbekannt, von den Kloster-Inseln 
jedoch in Menge von 25 m bis 200 m Tiefe. Die Assoziation ist also 
oftenbar im GuUmarfjord ein Flachwasserrelikt einer Tiefwasser-Asso-
ziation des Koster-Fjords. — Sehr haufig: Ascidia mentula, A. obliqua, 
Ascidiella aspersa (in maBiger Zahl), Asterias ruhens, Crania ano-
mala (mai3. Zahl), Ophiothrix fragilis (vrenige Exempl.), Saxicava 
rugosa, Styela rusiica (vereinzelte Exempl.), Terehratulina caput ser-
pentis (dto.), Thelepus circinnatus. — Haufig: Anomia patelliformis, 
Balanus balanus (wenige Exempl.), BoUenia echinata, Caryophyllia 
smithii, Chiton sp., Emarginula fissura, Eurynome aspera, Lepidono-
tus squamatus, Modiolaria marmorata, Ophiopholis aculeala, Pecten 
septemradiatus, Sabella penicillus (vereinzelte Exempl.), Serpula ver-
micularis, Stylarioides plumosus (vereinzelte Exempl.), Velutina velu-
tina. Unter den weniger hauflgen Arten waren fur die Assoziation 
typisch: Nereis zonata, Sycon coronatum, Amphiura. flliformis (I). 
Pflanzen fehlen fast vollkommen. 

13. C i o n a - A s s o z i a t i o n . 12,3—15,3m Tiefe. Tritt in beweg-
tem Wasser fleckenartig innerhalb der oberen Ascidien-Assoziation auf. 
— Sehr haufig: Ascidiella aspersa, Asterias rubens, Balanus balanus, 
Cixma intestinalis. Nereis (cf. pelagica), Thelepus circinnatus. •— 
Haufig: Anomia ephippium, A. patelliformis, Gibbida tumida, Styela 
rustica. Keine spezifischen Bewohner. 

14. M e t r i d i u m - A s s o z i a t i o n . 3,3—20,4 m. 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 zurück, haufig sind noch: Furcellaria fastigiata, Litho-
ihamnion, Phyllophora, Polysiphonia elongata, Trailliella intricata. 

15. M o t t l e d - A s s o z i a t i o n . Diese Übergangszone zwischen 
den vorwiegend pflanzlich und den vorwiegend durch Tiere besiedelten 
Felsböden sei hier kurz erwahnt: Sie schlieBt sich tiefenmaBig nach 
oben an die obere Ascidien-, die Metridium- und die Alcyonium-Asso-
ziation an, sie selbst geht nach oben meist in die Furcellaria-Region 
iiber. Sie erstreckt sich in den auBeren Teilen etwa zwischen 9 bis 
13,5 m als obere Grenze und 18—21m als untere Grenze. In überhan-
genden Stellen kann sie auf den Bezirk von 3—6,3 m Tiefe verlagert 
werden. Neben zahlreichen Buschalgen werden als sehr haufig an-
gegeben: Ascidiella aspersa, Asterias rubens, Nereis pelagica, Pomato­
ceros triqueter, Psammechinus miliaris, Styela rusiica, als haufig wer­
den angefiihrt: Chiton sp., Crisia, Corella parallelogramma, Halichon­
dria panicea, Liiorina litorea, Membranipora membranacea, Metridium 
dianthus, Mytilus edulis, Ophiura albida, Plumidaria (lokale Modifika-
tionen bildend), Saxicava 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 „Spezifitat" im Vorkommen dieser Arten nur lokale, 
nicht allgemeine Bedeutung. 

16. H a l i c h o n d r i a - C o e n o s e . Die Halichondria-Coenose ge­
hort dem obersten Bezirk der Poriferen-Ascidien-Zone an; sie kann 
sich demgemaB nur an pflanzenfreien Stellen voU entwickeln, dringt 
dann 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 geschützter Stellen, sie 
enthalt nur einen geringen Artenbestand. Es werden angegeben: Sehr 
haufig die sessilen Arten, der Schwamm Halichondria panicea, die 
Ascidie Dendrodoa grossularia, sowie das Bryozoon Scrupocellaria, fer-
ner die verbreiteten Echinodermen Asferias rubens und Psammechinus 
miliaris. — Haufig sind Amphithoe rubricata, Anomia patelUformis, 
Ascidiella aspersa, Corella parallelogramma, Harmothoe imbricata, 
Metridium dianfhus, Metrocarpa leachi, Modiolaria (Musculns) marmo-
rata, Mytilus edulis, Nereis pelagica, Saxicava rugosa, Tubularia 
larynx. Der Artenbestand ist also sehr wenig charakteristisch. DaB in 
ahnlichen Regionen viel reichere Coenosen auftreten können, zeigen die 
Untersuchungen von KiTCHING, MACAN und GiLSON 1934 an der 
südenglischen Kuste. Die Autoren fanden hier an senkrechten oder 
überhangenden Felsen unter der Springniedrigwasserlinie (O bis zirka 
8 m Tiefe) eine „ D i s t o m u s - H a l i c h o n d r i a - A s s o z i a t i o n". 
Gegenüber den benachbarten Laminarienbestanden traten hier als 
Differentialarten auf die Poriferen Leucosolenia coriacea, Leuconia 
nivea, L. gossei, Amphileclus fucorum, Myxilla rosacea, Anchinoe fic-
titia, die Hydroiden Myriotliela cocksi, Dynamena piiniila, Sertularella 
pólyzonias, Serlularia operculata, Plumularia setaca, Aglaophenia 
pluma, die Aktinie Corynactis viridis, die Cirripodier Verruca stroe-
mia, Balanus perforatus, die Muschel Kellia suborbicularis, das Bryo­
zoon Schizoporella linearis, die Ascidien Distotnus variolosus, Ama-
roucium punctum, sowie mehrere Polychaeten und Araphipoden. Ge-
meinsam mit den Laminariengebieten waren u. a. die Poriferen Sycon 
coronatum, Granlia compressa, Halichondria panicea, die Bryozoen 
Membranipora pilosa, Umbonula verrucosa, Schizoporella hyalina, die 
Tunicate Aplidium pallidum, die Schlangensterne Amphipltolis squa-
mata und Ophiothrix fragilis. Quantitativ treten in orster Linie hervor: 
Distomus variolosus, Aglaophenia pluma, Halichondria panicea, Bala­
nus crenatus, und der Amphipode Parajassa pelagica, in zwoiter Linie 
Graniia compressa, Serlularia operculata, die Aktinie Corynactis viri-
dus, die Polychaeten Sabella pavonina, Platynereis dumerilis, Pomalo-
ceros triqueter, ferner die Assel Janira maculosa, die Amphipoden 
Caprella tuberculata, Jassa spec, Apherusa jurinei, die Muscheln Hete-
ranomia squamala und Mytilus edulis, die Ascidie Diplosoma listeria-
num. lm Helgolander Gebiet besiedeln den Felsboden, besonders an 
nach unten gekehrten Flachen gleichfalls vorwiegend Schwamme und 
Ascidien, und zwar Halichondria panicea, Halisarca, Sycon coronalum, 
die durchsichtige Ascidie Clavellina lepadiformis, die rote Sydnium 
turbinatum, sowie die Krustenascidien Didemnum helgolandicum und 
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Botryllus. Viele dieser Arten reichen als Hypobiosen (unter Steinen) bis 
in den Gezeitengiirtel. Hier auch zahlreiche Aktinien: Urticina felina. 
Actinia equina, Sagartia anguicoma, S. troglodytes, Metridium, an 
ihnen der Pantopode Pycnogonum litorale, lerner 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 anführen, die diesen Bezirk als Hauptlebensraum haben: unter 
den Scliwammen etwa Leucosolenia variabilis, Grantia compressa, Leu-
candra nivea, Spaniplon armaturum, Raspaila ramosa, Teihypora spi-
nosd, Haliclona limbata, Halichondria albescens (von der Ebbelinie 
abwarts bis 2 m!), Hymeniacidon sanguinea (brief 1. Mitt. Prof. W. 
A R N D T ) , unter den Hydroiden Eudendrium arbuscula, Laomedea loveni, 
L. flexuosa (besonders Gezeitenzone), Campanulina lacerata u. a., unter 
den Tunicaten Bolryllus u. a. Haheres siehe bei den einzelnen Gruppen. 

I I I . D a s e u l i t o r a l e F e l s b o d e n g e b i e t . 
Ebenso wie das Sublitoral ist das felsige Eulitoral normalerweise 

von einer dichten Pflanzenschicht bedeckt (Fucus, Ascophyllum u. a.), 
die nur geringe Bodenflachen fur tierische Besiedelung freilaBt. W o 
diese Pflanzendeckc fehlt, treten Balaniden, die Miesmuschel (Mytilus) 
und lokal koloniebildende Polychaeten (Sabellaria, Fabricia) bestands-
bildend auf. 

1. M y t i l u s - A s s o z i a t i o n . Mytilus zeigt seine starkste Mas-
senentwicklung nicht auf Felsboden, sondern in den auf Sand- und 
Schlickgebieten lagernden Mytilusbanken (vgl. S. 184) und an Pfah-
len. An Felsen tritt sie nesterweise in manchen Felsspalten auf oder 
bildet ein Band unterhalb des Balanidengürtels. GiSLEN beschreibt 
vom Gullmarfjord ein solches Mylilus-Band in — 0,25 m bis + 0,4 m 
Tiefe (in sehr exponierten Felstiimpeln bis + 2,5 m). Es bevorzugt 
hier miilJig exponierte Stellen. Sehr ar tenarm mit Balanus balanoides, 
Lilorina litorea, Metridium diantlius (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 zerstört. 

2. P o l y c h a e t e n z o n e n . Massige Polychaetenkolonien treten 
in verschiedenen Tiefenzonen auf (ChaetopierusI), doch ist im unterert 
Eulitoral lokal eine besondere Haufung derartiger Polychaetenmassen 
zu beobachten. Es ist vor allem die Sandkoralle Sabellaria alveolata, 
z. T. auch S. spimdosa, die zwar vielfach unterhalb des Eulitorals. 
vorkommt, an manchen Stellen auf groBe Strecken im Eulitoral be-
standsbildend auftritt. Die Sabellarienklumpen enthalten in ihren Hohl-
raumen eine ziemlich reiche Fauna von Polychaeten, Amphipoden. 

Die zweite Polychaotenart, die im Eulitoral formationsbildend auf­
tritt, ist Fabricia sabella. Diese kleine, sandröhrenbauende Art ist an 
sich nicht koloniebildend und recht euryoek, bildet aber im Eulitoral 
durch Massensiedlung einen sandig-schlickigen Überzug auf Felsen 
( H A G M E I E R 1930 c), dor selbst wieder von Turbellarien der Larve dei-
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Miicke Clunio marimts, Harpacticiden, Nematoden, sogar Amphipoden 
(Pariambus typicus) besiedelt vvird. 

3. F e l s b o d e n t i e r e d e s p f l a n z e n b e d e c k t e n E u l i -
t 0 r a 1 s. Soweit GroBtange das felsige Eulitoral besiedeln, können sie 
zwar, wie erwahnt, das Aufkommen eines dichten tierischen Bewuch-
ses verhindern, doch bleibt zwischen den Ansatzstellen der Tangbiische 
noch geniigend Raum fur 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 AussiiCung. 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, Anthopleura thallia, Bunodactis verrucosa 
u. a., im unteren Eulitoral auch Eindringlinge aus tieferen Gebieten, 
so Metridiiim dianthus, Urticina felina, Sagariia troglodytes. Hydroid-
polypen sind nur sparlich vorhanden (hauflger 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 Algenbestande selbst besiedelnde 
Arten siehe S. 200. Die Empfindlichkeit gegen Trockenliegen und dem-
gemaB die Höhenlage des Vorkommens ist bei den einzelnen Arten 
verschieden (vergl. Fig. 66), am unenipflndlichsten ist in diesem Ge­
biet Litorina litorea und die Patella-Arten, die auch in diesem Euli­
toral oekologisch am verbreitetsten sind. 

Bedeutend reichhaltiger wird das untere Eulitoralgebiet, wenn es 
mit aufliegenden Felsblöcken bedeckt ist (Felswatt). Wie bereits S. 174 
kurz erwahnt wurde, besiedeln dann die Ilnterseite 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 bier mehr zuriick, 
relativ haufig noch Didemnum helgolandicum und Sydnium iubinatum 
bei Helgoland, ferner sind in diesem Gebiet stellenweise Leptoclinum 
Uslerianum, Amaroucium proliferum u. a. vorhanden; an weiteren 
sedentaren Formen leben hier der Cirripedier Verruca stroemia, ein-
zelne Hydroiden (auch Tubularia), Pomatoceros. Nicht wenige vagile 
Tiere besiedeln auch das Felswatt, das ja durch seine Restlachen von 
Seewasser gröBere Bezirke vor veiliger Austrocknung schiitzt. Wir fin-
den unter solchen Bedingungen noch Schlangensterne (besonders den 
viviparen AmphiphoUs 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. D i e B a l a n i d e n - Z o n e . Eine charakteristische Formation 
der Meeresküsten ist das weiBe Balanidenband, das nur mit geringen 
ünterbrechungen die obere Grenze des Eulitorals in Felsgebieten des 
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Fig. 66. "Vertikalverteilung verschiedener Eulitoral-Organismen (Namen oben). 
Links: Angabe der Flutlage (E Extrem, M Mittel, H'W Hoclmasser, L'W Niedrig-
wasser, S Springtiden, N Niptiden, CD 0-Linie der Kartenangabe. Rechts: Höhen-
angabe. Unten: Trockenlage (Exposure) in %. Sie wird fur die einzelnen Stellen 
durch die diagonale Linie angegeben; die etwas höher verlaufende unterbrodienc Linie 
zeigt die 'Verhaltnisse des Brandungsgebiets. Ebenso gibt links die üuBere Vertikale 

die Verhaltnisse des Brandungsgebiets an. — Nach COLUAN 1932. 

Meeres so auffallig kennzeichnet. In Brandungsgebieten und in pflan-

zen- und mytilusfreien wird dieser 'sveiBe Strandgürtel 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 

G r i m p e & ' W a g l e r , Tierwelt der Nord- und Ostaee J. ;j ]2 
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sind es nur 3 Arten, die diesen Giirtel bilden. Allein im westlichen 
Teil tritt Clithamalus stellaitis auf, der auch am höchsten 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 Nordsec Balanus balanoides 
(Fig. 67), dessen Siedlungszone durchschnittlich etwas tiefer liegt; er ist 
in weiten Gebieten die einzige Art im euliforalen Balanidengürtel, in der 
westlichen Ostsee wird er selten, er wird hier in alien entsprechenden 

Fig. G7. Felogobict mit Litorina saxatiUs und Balanus balanoides. 
Helgoland, Westkusto. — Nach ANREL. 

Gebieten durch Balanus improvisus ersetzt, der aber nicht nur den Ba­
lanidengürtel bildet, sondern auch an geeigneten Stellen im eigent-
lichen Meeresgebiet (auf Museheln und Muschelschalen, sogar auf 
Zoster a) verbreitet ist. Die untere Grenze dieses Gürtels wird off en-
bar durch die Konkurrenz bestimmt, die obere durch die Überflutungs-
dauer. Was an anderen Tieren in diesem Balanidengürtel vorkommt, 
sind Nachbarn aus den angrenzenden Gebieten, besonders Liiorina-
Arten. GiSLEN 1930 führt fur seine Balanus-balanoides-Assoziation 
des Gullmarfjords auch haufig Asterias riibens, Litorina saxatilis (an 
geschützten Stellen L. litorea und L. obtusata), als vereinzelt Anemia 
ephippium und Chalina arbuscula an. 

IV. D a s S u p r a l i t o r a l d e s F e l s b o d e n s . 
Das sich an die Balaniden-Zone anschlieCende Supralitoral ist arm 

an Arten, besonders wenn der Felsboden einheitlich und nur wenig 
spaltendurchsetzt ist. An echt marinen Tieren sind bier nur verbreitet 
die kleine vivipare Litorina saxatilis (Fig. 67), die hoch vordringende. 
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pelagische Eikapseln legende Litorina neritoides (im westlichen Tell) und 
die groBe amphibische Assel Ligia oceanica. Auch diese Arten bevorzugen 
bereits zerkliiftetes Gebiet und ziehen sich bei Sonnenbestrahlung in 
Gesteinsspalten zuriiek. Massenhaft besiedelt an manchen Stellen diese 
(und z. T. tiefer liegenden Zonen) der Springschwanz Anurida mari-
iinia. An spalten- und geröUreichen Gebieten treten noch weitere 
Arthropoden hinzu, so daB das Gebiet den Gharakter einer Landbio-
coenose annimmt. Hier leben TausendfiiBer {Scolioplimes maritimus), 
Felsenspringer (Machilis, Petrobia), auch Kafer (Aepus), die Wanze 
Aepophilus. Besonders zahlreich sind bier die Milben, besonders wenn 
Flechtenbewuchs den Felsen bedeckt oder Felsgeröll vorhanden ist. 
HALBERT 1928 zahlt von der Irischen Kuste ca. 50 Milbenarten ver-
schiedener Familien auf, die vorwiegend diese Region besiedeln und 
2. T. speziflsche Meeresstrandbewohner sind. Mehrere von ihnen dringen 
ebenso wie andere Arthropoden in den eulitoralen Bezirk ein, wenn in 
diesem durch Spaltenbildung oder Steinlagerung Luftbezirke wahrend 
der Flut bleiben oder wenigstens die Uberflutungsintensitat herabgesetzt 
wird; einige Arten (Cyrthydrolaelaps hirtus, Ilalolaelaps gabriusculus, 
Pachylaelaps littoralis, Phaulocylliba littoralis) bevorzugen sogar das 
eulitorale Braunalgengebiet. Die Mehrzahl dieser Milben ist auch unter 
Steinen aut Sand oder Weichboden in entsprechender Hohenlage an-
zutreffen. 

Die geographische Verteilung der Felsböden bedingt es, daB derartige 
regionale Verschiedenheiten, wie sie bei den Sand- und Weichboden-
coenosen vorhanden sind. für 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 Brackwassermodalitaten der Biocoenosen, da im Gebiet der Belt-
see und südlichen Ostsee für tierische Besiedlung geeignete Felsgebiete 
fehlen. Nur auf Banken mit erratischen Blöcken siedeln hier unter 
dem dichten Algenbewuchs einzelne Urticina felina, Metridium, Trachy-
dermon cinereum, Acmaea tesiudimiria, an Steinen des Strandes sind 
Balanus- und Mytilussiedlungen vorhanden, auf ihnen lebeh Litorina 
litorea und L. saxatilis, unter Steinen Procerodes littoralis und Claoa 
multicornis, im supralitoralen SteingeröU auch die Assel Ligia oceanica 
und der Machilide Petrobia baltica. Die Felsgebiete der mittleren und 
nördlichen Ostsee sind extrem arm an Felsbodentieren. Von marinen 
Arten dringen noch Balanus balanoides und Mytilus edulis in diese 
Geblete vor, werden aber im nördlichen Bezirk durch AussüCung und 
Vereisung behindert. Spezifische Brackwasser-Felstiere gibt es nicht, 
nur Cordylophora caspia und Membranipora crustulenta siedeln auCer 
auf Pflanzen auch auf Hartböden. Vom SüBwasser dringen die 
Schnecke Theodoxus fluviatilis und z. T. Schwamme in dieses Gebiet 
vor. 

[Die sekund&ren Hartbodengebiete. Epifaunen. | 

Auf Hartteilen, besonders Molluskenschalen, kleinen Steinen und 
auf Kunstbauten (Molen, Pfahlen, Bojen) können sich Tiere der Fels-

I. a 12* 
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bodencoenosen über weite Sand- und Weichbödengebiete ausbreiten und 
hier echte „Epifaunen" bilden. PETERSEN hat vermutet, daI3 z. B. 
die Mytilus-Epifauna zur Macoma-baltica-Gommunity, die Modiolus 
(Volsella) Epifauna zur Abra- und Venus-Community, Crania ano-
mdla 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 
andern und ferner von dem Sinkstoffgehalt des Wassers und der 
Wasserbewegung abhangig sind. Im grol3en und ganzen sind die Epi­
faunen Assoziationsfragmente der unter gleichen Bedingungen leben­
den Felsbodencoenosen, doch ist die Auswahl der Arten keine zufallige, 
und nicht wenige Arten erlangen sogar in der Epifauna -eine gröBere 
Verbreitung und Haufigkeit als in den zugehörigen Felsgebieten (Myii-
lus, Ostrea, Alcyonidium gelatinosum u. a.). Die Besiedelungsmöglich-
keit der sekundaren Hartbodengebiete wird vorwiegend durch ihre Un-
bestandigkeit geregelt. Einzelne Steine in Sandgebieten, tote Muschel-
schalen auf Weichböden werden nur eine beschrankte Zeit zur Besied-
lung freiliegen; auf ihnen werden also vorwiegend seiche Arten siedeln. 
deren Larven im Wasser weit verbreitet sind und schnell heranwach-
sen können. In diesem Sinne sind die Tierbestande auf Schalen und 
kleinen Steinen Initialphasen, die auf festen Felsgebieten bald von 
anderen Tierformen verdrangt werden. Es überwiegen hier Balaniden 
Serpuliden (Pomaioceros), Hydroiden, Schwamme, Bryozoen. 

Die Epifauna ist nur an wenigen Stellen gründlicher untersucht 
worden. lm Gebiet der Nordsee und der Norwegischen Rinne ist für 
die tiefen Weichbödengebiete nach BROCH der Hydroidpolyp Perigo-
nimus abyssi charakteristisch (als Epizoon?); tiefste Telle des Katte-
gats enthalten auf hartem Boden mit Steinen nach PETERSEN 1914 
den Braohiopoden Crania anomala und den Cirripedier Scalpelluni, also 
Ableger der Besiedlung tiefer Felsregionen. Das Nordseegebiet enthalt in 
den tieferen (80—150 m) Regionen des Nordteils auf sohalenbedecktem 
Sandboden „Hydroidenwalder" als Epifauna, die besonders aus Thujaria 
thuja (Fig. 68), AbieUnaria ahietina, Nigellastrum fallax, Hydrallmannia 
falcata, Orammaria ahietina, Sertularella tricuspidata, Campanularia 
voluhilis bestehen. Lokal treten auch hier die Mytilide Volsella und 
Alcyonium, die Polychaeten Chaetopterus, Filigrana implexa auf. Auf 
den Mittel- und Südgebieten der Nordsee bildet in mittleren Tiefen 
(—80 m) auf steinigen Sandboden oft eine Fauna buschförmiger Bryo­
zoen ausgedehnte Bestande (z. B. Doggerbank, GroBe Fischerbank), 
die vorwiegend aus Flustra securifrons, F. foliacea und Alcyonidium 
gelatinosum bestehen. Die beiden letzten Arten treten ja haufig im 
Spülsaum der Nordsee auf. Weitere Busch-Bryozoen der Epifauna 
dieses Gebietes sind Carhasea carhasea, 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 verticillata, Plumularia pinnaia, 
Lafoea dumosa, Thujaria thuja, Hydractinia echinata). Schalen und 
Steine sind dicht bedeckt mit den weiCen Röhren des Polychaeten 
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Pomaloceros iriqueter und Balanus-Aii&ci {B. halanus und B. crenatus) 
und krustenartigen Bryozoen. Auf Gebieten mit suspensionsreichem 
Bodenwasser bilden oft Sohwamme die charakteristischen Arten der Epi-
fauna, z. B. Halichondria panicea, Ficulina (Suberites) ficus und unter 

Fig. 68. Mytilus-Schale mit Bewuchs von Hydroiden {Thujaria thuja), Serpuliden, 
Balaniden, Brjozoen. — Nacli Hi\CKS aus MURRAY 1912. 

den Anthozoen iiberzieht an solchen Stellen vor allem Metridium senile 
oft alle gröBeren Festkörper. Alcyonium beginnt hier oft sein Wachstum 
an den Röhren des Polychaeten Sdbella pavonia. Ascidien treten nur 
vereinzelt als Epifauna auf, doch z. T. lokal gehauft (Ascidiella 
aspersa verbreitet, Ciona intesttnalis, die kugelförmige 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 Patellen. 

In flachen Gebieten 
treten drei besondere Epi-
faunengebiete auf. die 
auch bereits eingehender 
studiert sind, die Austern-
lianke, Sabellarienrifte und 
Mytilusbanke (Fig. 69). 

Die A u s t e r n b a n k e 
sind zunachst durch die 
Auster (Ostrea edulis) 
charakterisiert. Sie bildet 
keine „Banke", da die 
Muscheln looker verteilt 
auf Festkörpern sich an-
.siedeln. Neben den rait der 
linken Sohalenseite fest-
gewachsenen Austern sind 
die Gebiete mit leeren 
Austernschalen bedeckt, 
die durch ihre GröBe einer 
reichen Epifauna Sied-
lungsmöglichkeiten bieten. 
Die Austernbanke liegen 
in erster Linie auf festem, 
nicht leicht veranderlichem 
Sandgrund, der mit Schlick 
gemischt ist und von einer 
Strömung getroffen wird 
(vergl. HAGMEIER und 
KANDLER 1927). Sie 
können lokal bis ins Eu-
litoral (über Springniedrig-
wasserlinie) reichen, sind 
aber in den Flachgebieten 
durch tiefe Temperaturen 
und Mytilusiibervvachsung 
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 durchlöchern. Die 
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Schalen enthalten zunachst einen Niederbewuchs mil sessilen Tieren, an 
dem sich vorwiegend die Seepocke Balanits crenaius, der Röhrenwurm Po-
matoceros triqtieter, ferner die Muschel Anomia-ephippium, krustenartige 
Bryozoen (Membranipora reticulum u. a.) beteiligen. Zahlreicher ist der 
höhere Bewuchs, der von Bryozoen (Alcyonidium gelatinosuml), zahl-
reichen Hydrozoen (besonders Serttilaria argentea, Hydrallmannia 
falcaia, Tubularia indivisa, Eudendrium ratneum, E. insigne, E. 
ramosum, Laomedea geniculata, Halecium halecinum, Hydractinia echi-
nata), dem Schwamm Halichondria panicea und Alcyonimn digitaium 
gebildet wird. An Aktinien sind Urticina felina, Metridiiim senile und 
Actinothoe anguiconta vorherrschend, stellenweise wurden die Austern 
auch von Miesmuscheln und (seltener) von Yolsella (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 Hüufung der Arten im Gebiet 
fier Austernschalen. 

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

Des weiteren bedingt die Anhaufung von Organismen an den Ban­
ken eine Anhaufung carnivorer oder omnivorer Tiere und solcher 
Arten, denen der Bewuchs und die Schalen geeignete Unterschlupf-
möglichkeiten bieten. So sind der Austernschadling Aslerias rubens, 
die Schnecke Buccinum undafum, der Seeigel Psammechinus miliaris, 
mehrere Krebse (Eupagurus bernliardus, Hyas aranea, Portunus hol-
satus, Carcinus maenas), die Fische Oentronotus gunellus, Agonus 
catapliractus, 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 kürzlich aus Amerika eingeschleppt ist 
und durch Nahrungskonkurrenz die Austern schiidigt. Bei dichter 
Lagerung toter Schalen entsteht ein Biotop, in dem Vertreter der auf 
S. 159 erwahnten Schalensandfauna auftreten. Da die Austernbanke 
unter verschiedenen oekologischen Verhaltnissen gedeihen, zeigt auch 
ihre Epifauna lokale Verschiedenheiten. HAGMEIER U. KANDLER geben 
im schleswig-holsteinischen Wattenmeer für die in den meerwarts in 
Stromrinnen gelegenen „Strombanke" als Leitformen Alcyonium, Vol-
sella modiolus, Anomia, Echinus esciilenUis, Hydrallmannia falcaia, 
Pomatoceros iriqueier, für die waiter landwarts und flaclier gelegenen 
„Wattenbanke" Alcyonidium gelatinosum, für die im inneren Watten-
meer gelegenen „Binnenbanke" Halichondria panicea, Sertularia cti-
pressina f. argentea, Eudendrium rameum an. 

Die S a n d k o r a l l e n r i f f e werden als Epifauna von Sabellaria 
spinulosa und S. alveolata gebildet (an den deutschen Kusten vorwie­
gend S. spimüosa). 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 
vergröBert und betrachtliche Klumpen aus parallelen Sandröhren bildet, 
deren toter unterer Teil oft im Sand steekt. Oftenbar bauen mehrere 
Generationen iibereinander (Über die auf Felsboden sitzenden Sabel-
larienrifte vgl. S. 175). Dieses umfangreiche Röhrensystem wird von 
zahlreichen anderen Tieren besiedelt. Die Bohrmuschel Peiricola plio-
ladiformis bohrt sich in die Klumpen ein, zahlreiche Corophium 
bonelli bauen hier ihre Röhren, der Schlangenstern Amphipholis squa-
mata ist vorhanden. „Die frischen, lebenden Stücke sind von dichten, 
bunten Hydroidenrasen überzogen, unter denen Tubularia larynx, Gar-
veia nutans besonders haufig neben Eudendrium u. a. vertreten sind. 
Auch zahlreiche Foraminiferen, z. B. Miliolina, sitzen auf den Stöcken. 
Verschiedene Arten von Nacktschneoken weiden die Polypen ab, auch 
Caprella linearis sitzt an den Hydroiden. Von Wiirmern fallen Nereis 
pelagica, Gattyana cirrosa und groCe Lepidonotus squamatus auf, auch 
Amphiirite cirrata wurde festgestellt. Asterias rubens halt sich hier 
auf, ferner wurden Psammechimts miliaris gefunden (HAGMEaER und 
KANDLER 1927 fur das nordfriesische Gebiet). 

Die M u s c h e l b a n k e bevorzugen im Küstengebiet 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, ilf^a-Schalen, jungen Mya zu einem Klumpen ver­
sponnen sind. In den Liicken dieser Klumpen leben verschiedene Tiez'e, 
auch Nemertinen und Polychaeten, auf Myaschalen bisweilen Trachy-
dermon cinereum. Weiterhin kann sich Mytilus in groBer Zahl mit 
Fucus im Weichboden-Eulitoral verspinnen. Die starksfe Entwicklung 
zeigen die Miesmuscheln jedoch auf Sandboden, iiber den eine Ge-
zeitenströmung hinweggeht. Hier entstehen lange Banke mit dichter 
Massenpackung an Muscheln. Auch hier ist die primare Ansiedlung 
ein Festheften von Muscheln an irgendwelchen Festkörpern; durch 
neuen Ansatz von Mytilus an diesen Kern entstehen aber schlieBlich 
die groflen, dem Sand aufliegenden Banke. Das Innere dieser Banke 
ist meist mit sapropelartigem schwarzem Schlamm erfüllt, der 
von zahlreichen zerfallenden Muschelschalen durchsetzt ist. Dieser 
,;Innenweichboden" entsteht durch die Muschel selbst. Zunachst wirkt 
das Lvickensystem zwischen den Muscheln als Stillwasserraum, in dem 
Sandkörner und Sinkstoffe sedimentieren (HAGMEIER 1927 berichtet, 
daU auf Felsboden Miesmuscheln Sand im Innern der Bank ansam-
melten), zweitens warden die Abfallstoffe aus der Strudeltatigkeit der 
Muscheln zum groBen Teil ins Innere der Bank gelangen und hier 
einen sich allmahlich erhöhenden Mudd schaffen. Die Miesmuschel-
banke 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 AuCenseite mit einer dicken weiBen Kruste überziehen. Hier 
leben Lilorina litorea, soltener L. obtusaia, der Hydroidpolyp Lafoea 
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fruticosa; zwischen den Muscheln lebt Gammarus locusta, Jaera albl-
frons, junge Carcinus maenas, Gailyana cirrosa, Harpacticiden, Nema-
toden, stellenweise Polydora ciliata, Fabricia sabella, Nereis pelagica, 
Lepidonotus squamatus. Im inneren Mudd der Banke fand WOHLEN-
BERG 1937 den Polychaeten Colobranchus cilialns und den Oligochaeten 
Peloscolex benedeni, also typische Sapropelbewohner. LiNCKE 1939 
nennt als Endobiose der Wattenmeer-Mytilus-Banke Nereis diversicolor, 
Heteromaslus filiformis, Pygospio elegans, Corophium volutator, ver-
einzelt Sagartia troglodytes, Phyllodoce macvlata, Lepidonotus squama­
tus. Erganzend sei noch hinzugefügt, daC im eulitoralen Wattenmeer 
meist auf isolierten Muscheln und Muschelschalen (besonders Cardium) 
als Epifauna die Aktinie Actinothoe anguicoma (bis 20 auf 1 m^), die 
Hydroiden Laomedea geniculata und L. fiexuosa und auf leeren Mya-
schalen die Kaferschnecke 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 itnprovisus, Coryne loveni, Laomedea conferta, Sertularia 
cupressina, am Siphoende von Mya arenaria können 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 Schlackenstücken Dendrodoa rustica die Leitform, haufig 
ist eine Perigonimus-Ait, ferner der Schwamm Halichondria panicea, 
nicht selten ist Metridium senile und an Schlackenstücken der Poly-
chaet Stylarioides plumosa, lokal treten nooh Reste der reichen Epi­
fauna der Nordsee auf, die Seepocke Balanus crenatus, der Schwamm 
Ficulina ficus, das Bryozoon Gemellaria loricata, die Hydroiden Hale-
citcm halecinum, Tubularia, Sertularia cupressina, auf tieferem GeroU-
boden auch Flustra foliacea. Austernbanke und Sabellarienriffe fehlen, 
dafür sind besonders an den Randern der Förden Mytilusbanke reich 
entwickelt, die hier nicht nur das unregelmaBig trockenfallende Euli-
toral besiedeln, sondern bis zirka 16 m Tiefe auf Sand und auch 
Weichboden hinabgehen. Da hier zahlreiche Banke dauernd unter 
Wasser liegen, ist die Fauna der Banke reicher als in der Nordsee, 
neben Balanus improvisus, Laomedea loveni, gröBeren 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 
Miesmuschelbanke oft mit Buschalgen bewachsen sind, stellt sich hier 
auch ein groDer 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 allmahlich an 
Arten verarmenden Fauna weiter, sie steigt im Osten des Gebietes noch 
liefer hinab als im Westen. 

Der B e w u c h s d e r K u n s t b a u t e n enlspricht 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 reprasentiert 
sein kann; fülirte doch der Kabelbewuchs zur ersten Entdeckung der 
Tiefseefauna. An Molen, Bojen und Pfahlen erscheint also als tieri-
scher Aufwuchs die Balaniden- und die Mytiluszone. Balanus hala-
noides und B. improvisus (Ostsee) bedecken in groBer Menge die 
Pfahle, darunter bildet meist Myiilus (Pfahlmuschel!) eine dicko 
Kruste. In der Besiedlung unterscheidet sich alierdings 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, bier entsteht vielmehr ein gut durchgespiiltes Liicken­
system, das viel mehr Elemente der echten Felsbodenfauna enthalt als 
die liegenden Muschelbanke. In der Kieler Bucht wachsen hier z, B. 
reiche Hydroidenbestande, im Eulitoralgebiet besonders Clava squamata, 
die oft ein rotes Band unter dem weiBen Balanidengürtel bildet, weiter 
unten Laomedea loveni, Dynamena pumila, Campanulina lacerata, 
Eudendrium rameum, Coryne-Arten, Campanularia johnstoni, auf diesen 
Hydroiden leben Aeolidier. Nymph on-kriew. Zwischen den Musclieln 
leben neben zahlreichen Jaera albifrons, Gammarus locusta, Polydora 
ciliata und Nereis pelagica die Amphipoden Corophium insidiosum, 
Calliopius laeviusculus, Gammarellus homari, ferner Idothea haliica, 
der Schuppenwurm Harmothoe imbricata. Daneben treten Halacariden 
(Halacarellus basteri). Gopepoden (Ameira parimla, Nitocra iypica. 
Idyaea furcata, Mesochra pygmaea), Ostracoden (Cythere-Arten). 
Nematoden, gelegentlich der Polychaet Amphitrife figulus, viele Aste-
rias rubens auf. Im Nordseegebiet tauchen z. T. andere Arten auf. 
z. B. die Aktinie Farsonia cincta, Tiibularia; Fabricia sabella bildet 
stellenweise dicke Sandgiirtel um die Pfahle u. a. In brackigen Ge-
hieten hat sich besonders auf Pfahlen 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 Pfahle können besonders, wenn die Belichtung durch Über-
deckung herabgesetzt ist, sich Telle der Poriferen-Ascidien-Zone an-
siedeln. In der Kieler Bucht können solche Stellen dicht mit Schwam-
nien (besonders Halichondria panicea, auch Reniera cinerea) über-
zogen sein, die z. T. die Miesmuscheln und Polypen iiberwachsen, 
stellenweise ist Metridium senile massenhaft vorhanden, in der Nord-
see können an solchen Stellen auch Ascidien in groBer Zahl auftreten 
(Botryllus, Molgula tubifera, Ascidiella aspersa, Ciona intestinalisj. 
GroBe Festkörper (Steinblöcke, Zementblöcke, Flachen von Feuerschif-
fen. Pontons) werden natiirlich, wenn sie lange im Wasser bleiben, 
weitgehend die Fauna entsprechend gelagerten Felsgebiete annehmen. 
wobei die Arten mit groBer Verbreitungsintensitat zuerst erscheinen. 
die mit geringer jedoch nur gelegentlich auftreten. An derartigen 
groBen Körpern von Kunstbauten, die von Zeit zu Zeit gesaubert wer­
den, stellt sich naturgemaB die Initialphase der Besiedlung (also etwa 
Balanus crenatus, Pomatoceros triqueter in tieferem, Balanus bala-
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noides und B improvtsus an flachem Wasser) em Erwahnt sei auch, 
daC Stemmolen der suprahtoralen Felsbodenfauna, besonders Lttorina 
saxahhs, Ligia oceantca, Machihden, eine weite Verbreitung verschafft 
haben 

Einen Sondercharakter tragi die Epifauna treibender Gegenstande, 
In der Nordsee smd Bretter, Fiaschen usw meist dicht mit emem 
feinen Gespinst des Polypen Laomedea gentculata uberzogen, auch 
Balaniden sind hier haufig Beruhmt smd die Entenmuscheln (Lepas-
Arten), die auf Treibholz in unser Gebiet gelangen (vergl S X d36) 
Zwischen diesen Cirripediern leben bestimmte Pohchaeten (Aniphi-
nome pallasii, Hermodice carunculata) usw Auf den Schiffsbewuch'» 
init dem sessile Tiere anderer Regionen als Epifauna m unser Gebiet 
gelangen, kann liier nicht emgegangen werden 

I Die Phytalfauna | Die Pflanzen und der hohere tierische Auf-
wuchs schaffen durch ihre Struktur einen besonderen Lebensraum, der 
von zahlreichen Tieren besiedelt wird Auf Felsbodengebieten ist natur-
lich em Teil dieser Fauna mit der Besiedelung des Untergrundes iden-
tisch, so daC 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 semen vielfaltigen Strukturverhaltnissen — 
man denke an die breit thallosen Laminarien mit ihren festen Stielen 
und dem Rhizoidengeflecht, an die fern zerteilten Geramium- und Gal-
lithamnia-Aiten das Gewirr der Goralhna-Algen usw — emer groBen 
Zahl von Lebensformtvpen Existenzmoglichkeit Auch m diesem 
Lebensgebiet zeigt sich eine staike Uberlegenheit des Meeies gegenuber 
dem gleichen Lebensraum im SuBwassei, und in vieler Beziehung 
mussen wir zu Vergleichen die Phytalfauna des Landes heranziehen, 
well wir erst hier wieder auf ahnliche oekologische Erscheinimgen 
treffen 

Die Oberflache der Ph> talpflanzen ist von emer groBen Anzahl 
sessiler Tiere besiedelt die oft krustenartig groCe Teile der Pflanzen 
uberziehen (Tiber das abweichende Verhalten des SuBwasserphytals. 
vgl S 48) An dieser sessilen Phytalfauna smd sowohl Bryozoen, 
Hydroiden, Poriferen, als auch Ascidien und sedentare Polvchaeten 
(Spirorbis), sowie Foraminiferen beteiligt Da alle diese Tiere die 
Pflanzen nur als Substrat benutzen, nicht aber m ihrer Ernahrung 
auf die Pflanzen angewiesen smd, ist es selbstverstandlich daB wir 
hier vielfach dieselben Arten finden wie auf gleichgelagerten Fels-
gebieten, so daB man die ganze sessile Phytalfauna als eme aus dem 
Hartbodengebiet stammende Epifauna betrachten konnte 

In zweierlei Hmsicht besteht aber ein Unterschied gegenuber der 
entsprechenden Felsbodenfauna Von den oekologischen Formtvpen 
die den Felsboden besiedeln geht nur ein Teil auf das Phytal uber 
Es fehlen hier die GroBstiauchformen mit starkem Skelett, es treten 
ferner die mittleren Grob-Strauchformen vom Tvp d^r Alcyonmm und 
mancher Schwamme zuruck Von den kugeligen und zv lindrischen 
Wuchsformen, wie sie bei Ascidien und Aktimen veibreitet sind, smd 



I. a 188 Remane 

die GroCformen selten. Auffallig ist ferner das vöUige Zurücktreten 
der Balaniden und der koloniebildenden, sedentaren Polychaeten. Es 
bleiben also im Phytal in erster Linie der krustenartige Wuchstyp 
(Membranipora, Alcyonidium polyoum, Botryllus) und der mittlero 
fluschtyp (Hydroiden, Bryozoen wie Crista u. a.)- Zu diesem kommt 
der kriechende Niederwuchs der im Phytal viel hauflger ist, als auf 
Felsboden, so dai3 er als der charakteristische Wuchstyp des Phytals 
bezeiohnet werden kann. Im einfachen Fall kriechen lange, sich wenig 
verzwelgende Stolonen auf den Algen oder an sessilen buschigen Tier-
slöcken entlang, in groCen Abstanden werden meist einzelstehendo 
j.Zooide" bzw. „Polypen" gebildet, in komplizierten Fallen umwindet 
die Kriechachse ahnlich rankenden Pflanzen das Substrat. Hierher ge­
boren 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. hangende 
Rankengewirr des Bryozoon Yalkeria uva f. cuscuta. Diese Besonder-
heiten der sessilen Phytalfauna ergeben sich leicht aus den Struktur-
verhaltnissen 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 gehören eine 
Beihe von Bryozoen (Flustrella hispida, Alcyonidium hirsutum, 
Scrupocellaria reptans, Membranipora membranacea, Bowerbankia 
pustulosa, Yalkeria, Farrella, Aetea u. a.), Arten der Polychaetengat-
tung Spirorbis, cinzelne Hydroiden (Campanularia johnstoni, Sertula-
rella rugosa, Grammaria serpens), Ascidien kommen kaum in Betracht, 
immerhin bevorzugen wenigstens regional Bendrodoa grossularia und 
Botryllus das Phytal. Auffallig ist die geringe Entwicklung der hemi-
sessilen Fauna im Meeresphytal, auffallig besonders deshalb, well diese 
im Süi3wasserphytal reich entwickelt ist, allerdings besonders in 
mikroskopischen Formen. Hier lebt im SiiBwasser das groCe Heer 
hemisessiler Rotatorien (Philodina, Rotaria, Testudinella), die Ciliaten 
(Stentor, Vortieelliden), die Hydra-Arten, das sekundar hemisessile 
Bryozoon Cristatella. Diese reiche Fauna entsendet zwar einzelne Aus-
laufer in das Phytal schwachsalziger Gebiefe (Testudinella-Arten, 
Pelmatohydra oligactis), im eigentlichen Meeresphytal dringen von 
diesen Typen nur einzelne Ciliaten vor (Vortieelliden). Die marine 
hemisessile Phytalfauna zeigt oekologische Beziehungen zu zwei Ge-
bieten, 1. zur Felsbodenfauna, 2. zur Weichbodenfauna. Zur Fels-
bodenfauna geboren besonders die Aktinien, von denen mehrere Arten 
ins Phytal verdringen (z. B. Urticina felina, z. T. auch Metridium 
senile, Actinia equina, die Art Actinothoe viduata ist sogar in Zostera-
Wiesen besonders hauflg), sowie einige Muscheln, die sich an Pflanzen 
anspinnen (besonders Musculws-Arten). Verwandte der Weichboden­
fauna sind einige Arten, die an Pflanzen anheftende Röhren aus Detri­
tus oder Sand bauen, z. B. der Polychaet Terehella 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 speziflsche Gruppen hemisessiler Tiere vor, so die Lucernariden 
und Caprelliden (siehe unten). 

Schon aus dieser Aufzablung geht hervor, daB die Lebensform-
typen dieser hemisessilen Fauna recht verschieden sind. Artenmafiig 
im Vordergrund stehen die Röhrenbauer, die bereits oben kurz erwahnt 
wurden. Dieser Typ ist auch im SüiJwasser weit verbreitet, ihm ge­
boren hier besonders Dipteren-Larven (Tendipediden-Larven) und 
Oligochaeten (Naiidae). Im Meere bauen derartige, den Pflanzen oder 
Hydroiden anUegende Röhren, zahlreiche Gruppen, besonders Poly­
chaeten (Nicolea zostericola u. a.), Amphipoden (Photis reinhardi, 
Ericthonius, verschiedene Corophiidae), Tanaiden. Die Röhren beslehen 
aus Schleim oder sind mit Fremdkorpern inkrustiert, der Ampliipode 
Amphithoe rubricata verspinnt Fremdkörper zu Nestern. Übrigens sind 
keineswegs alle Röhrenbauer hemisessile Tiere, es gibt bei diesem Typ 
alle Übergange zu vagilen Tieren, die nur gelegentlich eine Schleimröhre 
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 radiarer Tentakelfanger. Zu ihm gehören ja be-
i-eits die Aktinien, noch charakteristischer zeigen ihn die Lucernariden, 
da diese nur mit schmaler Haftflache an der Oberflache der Pflanzen 
bofestigt sind Die geringe Ausdehnung dieser Haftflachen gestattet 
ihnen noch die Besiedlung verzweigter Algen, z. B. Furcellarien, die 
die Aktinien mit ihrer breiten FuCscheibe nicht mehr besiedeln können. 

Ganz eigenartig ist der Caprelliden-Typ der Krebse (Fig. 70), der im 
Siifiwasser keinerlei Vertreter besitzt. Klammerorgane sind die hinteren 
Thorakalextremitaten, der Vorderkörper ist emporgereckt in Bereit-
schaftsstellung, die vorderen Thorakalextremitaten 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 durcli 
zuckende Einkriimmungen der Körper in der Ventralflache 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 Algenbüschen leben. 

Fast uniibersehbar ist die reiche Zahl von Arten und Formtypen, 
die die vagilen Tiere im Phytal stellen. Zu ihnen gehören zahlreiche 
Ciliaten, Turbellarien verschiedenster GröCe und Zugehörigkeit und 
zwar Acöle, z. B. Convoluta, Aphanostoma-Aiten, Rhabdocöle, z. B. 
Trigonostomum-, Proxeneles-, Provortex-, Polycystis-Arten, Alloeo-
coele (Pseudostomum-, Monocelis-ATten) und Polycladen {Stylochoplana, 
Leptoplana, Eurylepta), viele Nemertinen, unter den Polychaeten be­
sonders Syllidae, Phyllodocidae, Nereidae, aber auch Aphroditidae 
(Harmothoe), die roten Dinophilus-Aiten, die Nemathelminthen sind 
besonders durch Nematoden vertreten, Rotatorien sind nur regional 
oder zeitweise haufig, besonders Proales reinhardti, die Kinorhynchen 
treten vereinzelt auf (Echinoderes-Alien). Unter den Mollusken be-
decken kleine Gehauseschnecken die Pflanzenbestande oft in erstaun--
licher Menge, besonders Rissoidae, Lacunidae, Cerithiidae, Pyrami-
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dellidae, daneben bilden die nudibranchiafen Opistliobranchier 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 Siifiwasserphytal so verbreiteten Cladoceren 
dagegen fehlen durchaus, die aquatilen Insektenlarven sind im reinen 

Meeresgebiet nur durch einzelne Dipteren-
Larven vertreten. Von den iibrigen Arthropoden 
treten Pantopodeu und Halacariden mengenma,J3ig 
hervor. 

Fig. 71. Astacilla pusilla, cine Assel, 
Fig. 70. Caprella deniaia in Bcreitsohaftssfellung. Jie in Ivörperform und Lebensweise den 

Der Wirkungsbereicli der Gnathopoden und ('aprelhden (vgl. Fig. 70) iilinelt. 
Antennen ist eingezeichnet. — Nach WETZKL. Nacli S. 0 . SARS. 

Schon aus den Strukturverhaltnissen des Phytals laI3t sich ableiten, 
daC zahlreiche vagile Tiere die Fahigkeit zeitweiser Anheftung an das 
Substrat besitzen werden. In der Tat sind viele Arten in ihrer ,.Ruhe-
stellung" an die Pflanzen angeheftet oder heften sich bei geringer Bc-
unruhigung an diese an (bei starkerer Reizung tritt bei den Arten, 
die frei schwimmen können, Pluchtreaktion ein im Gegensatz zu den 
meisten haptischen Tieren der Sandregion). Die Befestigung selbst er-
folgt auf verschiedene Weise. Haftröhrchen, wie sie bei den Tieren 
der Sandregion so verbreitet waren, sind nicht selfen, 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 (Dinophüus), Gastro-
trichen und bei einigen Turbellarien am Hinterkörper, bei den Kino-
rhynchen (Echinoderes) und den Cytheridae unter den Ostrakoden im 
Vorderkörper, die letztgenannten heften sich mit den 2. Antennen fest. 

Weit verbreitet ist Anheftung durch Hautsekretionen des gesamten 
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Korpers oder der Ventralflache; dieser Modus gilt natiirlich für die 
Schnecken, ferner für die Polycladen, Nemertinen und z. T. fur die 
Polychaeten: von derartigen Arten bis zu echten Röhrenbauern be-
Ktehen alle Übergange, mit ihren Tentakeln heftet sich die kriechende 
Meduse Cladonema an Fflanzen an. 

Unter den Arthropoden ist selbstverstandlich Festhalten durch die 
Endglieder der Extremitaten verbreitet, die bei manchen Harpacto-
loiden, Halacariden zu komplizierten 
Bildungen difterenziert sind. Inler-
essanter ist das Auftreten von Wickel-
vorrichtungen, wie sie der Schwanz 
niancher Pische {Xerophis, Hippo­
campus), die .,Cirren" von Anfedon 
und die Anne einzelner Ophiuroiden 
darstellen (Fig. 72). Saugniipfe oder 
ahnliche 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 groC, daD die Tiere 
nicht durch Abschütteln von den 
Algen entfernt werden konnen, son-
dern erst in einer schvvachen Forma-
linliisung die Algen verlassen. 

Die Fortbewegung der vagilen 
Tiere erfolgt im Phytal in auffallend 
hohem Prozentsatz lediglicli an der 
Oberflache der Algen oder der 
sessilen Tiere; dieser Mangel an 
Schwimmfahigkeit gilt nicht nur fur 
die Schnecken, sondern auch fur 
Asseln (Jaera), fast alle Ostrakoden. 
Halacariden, manche Nematoden, 
Turbellarien. Der Prozentsatz dieser 
rein „herpovagilen" Tiere dürfte 
im Meeresphytal entschieden höher 

sein als im SüBwasserphytal. Tierarten, die in gleicher Weise auf dem 
Substrat kriechen und freischwimmen konnen, sind nicht so haufi?, 
wie man erwarten soUte. Verbreitet sind dagegen Arten, die das Sub­
strat nur zur „Ruhestellung" aufsuchen und sich bier anklammern, 
deren Bewegung aber lediglich im freien "Wasser erfolgt. Hierher ge­
boren 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 Galanide bevor-
zugt sogar voUkoramen das freie Wasser zwischen den Pflanzenteilen. 

Fig. 72. 
Der SciUangenstcrn Asteronyx loveni 
an der Ponnalxilarip Funicuhna niit 

seinen Wickelarmen feslgcheftet. 
\ a c h MOitTKN&KN. 
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Interessant sind die Ernahrungsverhaltnisse der Pliytalbewoliner. 
Die gröi3ten Nahrstoffmengen liefern zweifellos die GroCpflanzen selbst. 
die das Phytal bilden, und doch wird diese Nahrungsgrundlage im 
Meere nur in geringem MaBe ausgenutzt. FraDspuren, wie sie an 
Landpflanzen uns ganz gelaufig sind, geboren im Meere zu den Selten-
heiten. Unter den Ernahrungstypen stehen an Arten- und Individuen-
zahl die Strudler an erster Stelle, eehr hauflg sind auch die Tentakel-
fanger (HydroidenI). Beiden Gruppen ist die Entnahme der Nahrung 
aus dem freien Wasser gemeinsam. Dieses freie Wasser zwischen den 
Pflanzen enthalt Nahrung verschiedener Art; gegenüber dem freien 
Wasser ist es ruhiger, infolgedessen werden in diesem „Liickenwasser" 
sich in erhöhtem Mafie 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 erhalt dieses Liik-
kenwasser natiirlich noch Algensporen und Larven von Tieren des 
Phytals, sowie von der Oberflache der GroCpflanzen bei Wasserbewe-
gung losgelöste Diatomeen, Kleintiere oder sohwimmende Tiere des 
Phytals. Wie C. HOFFMANN vermutet, könnte auch durch Abschei-
dungen der Algen die Bakterienentwicklung in diesen Gebieten geför-
dert werden. An zweiter Stelle stehen im Phytal Tierarten, die ihre 
Nahrung von der Oberflache der GroCpflanzen entnehmen, also Epi­
stratfresser. Zu ihnen geboren zuniichst eine Reihe von Tastern, die 
mit ihrem Tentakelnetz die Oberflache des Substrats iiberspannen 
(Foraminiferen, Terebelliden), ferner weidende Arten (z. B. Schnecken), 
sowie zahlreiche auf der Pflanzenoberflache lebende Kleintiere (Cope-
poden u. a.). Die fur diese Epistratfresser zur Verfügung 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 betracht-
licher Menge werden auch die sessilen Tiere des Phytals von anderen 
Phytaltieren gefressen, besonders von nudibranchiaten Schnecken und 
Pantopoden. 

Echte Phytophagen an GroCpflanzen (also Substratfresser) sind, 
wie oben erwahnt, selten. Zu ihnen gehören zunachst einige omnivors 
Formen, deren kraftige BeiCapparate 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 geboren den Schabern an. Viele 
Schnecken beschranken sich in ihrer Ernahrung auf die Klein-
vegetation auf der Oberflache der GroCpflanzen, manche greifen 
rait ihrer Radula aber diese selbst an. Das gilt z. T, schon fur die 
Lacuna-Arten, in voUem MaCe für Helcion pelbtcidum, die an Lami-
narien friCt, für Aplysia, die in gröCerer Menge Rotalgen verzehrt, 
sowie für Hermaeidae (Opisthobranchier). Ebenso wie im Landphytal 
(Aphiden, Cocciden u. a.) und im SüCwasserphytal (Tardigraden. 
manche Rotatorien aus den Familien der Notommatidae und Tricho-
cercidae) gibt es im Meeresphytal oftenbar auch Pflanzensauger. Mit 
gröCter Wahrscheinlichkeit darf eine solche Ernahrung fur die Ostra-
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koden unter der Familie der Paradoxostominae (Gattungen Pauidoxo-
stoma und Cytherois) angenommen werden Ihre Mundorgane sind 
stechend, sie ernahren sich offenbar von den fein zerteilten Algen (be-
sonders Rotalgen), auf denen sie leben Stechend-saugende Mundwerk-
?euge smd ferner bei emer groCen Anzahl Copepoda Cyclopoiden aus-
gcbildet, die Mehrzahl dieser Arten saugen an Tieren, einige wurden 
aber an Pflanzen sitzend gefunden, und bei dem leichten Wechsel, der 
bei diesem Ernahrungstyp zwischen pflanzlicher und tierischer Nah-
lung (vergl Hemiptera) stattflndet, ist es leicht moglich, daB einige 
Arten dieser Gruppe Pflanzensauger smd Ins Inneie der Pflanzen-
gewebe drmgen im Meere Tiere kaum vor (em in sich zersetzendem 
lammariengewebe 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-
gtca m die Alge Acrosiphonia (vgl GiSLEN 1930) baut, sind nur 
Wohnraume 

SchlieBlich sei noch erwahnt, daD erne pflanzenfressende Insekten-
larve (Raupe von Acentropus niveus) in die Zostera-Wiesen schwach-
salziger Meere (bis zirka lö'/oo) vordrmgt DaC der Gesamteffekt all 
dieser Phytophagen sehr germg ist, wurde bereits oben erwahnt Die 
meisten GroCpflanzen werden schlieClich in Teilen oder im Ganzen aus 
ihrem Lebensraum abtransportiert, sie werden dann zum groCen Teil 
am Meeresstrand als Strandwall abgelagert und bieten hier allerdings 
emer groBen Anzahl von Tieren (hesonders Insekten) erne reiche Nah-
rung (siehe S 202) Em Teil des Pflanzenmaterials wird noch im Meere 
zerrieben und bildet sehr wahrschemlich erne Muttersubstanz des 
feinen im Wasser suspendierten Detritus, der seinerseits wieder Nahr-
material fur Tiere sein kann In welchem TJmfang dies der Fall ist, 
bedarf allerdmgs noch genauerer TJntersuchung 

Eine auffallige Erscheinung im Meeresphytal ist der ausgesprochene 
Synohromatismus und Symmorphismus seiner Bewohner mit dem 
Substrat, also die Erscheinung, die man meist etwas voreilig, mi 
groCen und ganzen aber sicher mit Recht als Farb- und Formanpas-
sung bezeichnet Zu all den beruhmten Beispielen der Pflanzenbewoh-
ner des Landes finden sich hier klare Parallelheispiele Einen guten 
Emblick in diese Verhaltnisse geben die bildlichen Darstellungen von 
V BAUER 1929) uber die Tierwelt der Posidomenwiesen 

Im einzelnen zeigt der Synchromatismus der Meerestiere folgende 
Erschemungen 1 Die vorherrschende Grundfarbe der vagilen Phytal-
hewohner ist rot, mit emer gewissen Schwankungsbreite nach braun 
und violett, am haufigsten ist aber eine intensiv rote Farbe, entspre-
chend der Rotfarbe der am meisten verbreiteten Algenbestande Grune 
Farbtone entsprechend den Seegraswiesen sind als feste Artmerkmale 
selten-'), doch haben mehrere Arten die Fahigkeit, in einzelnen oder 
alten Individuen grune Farbung anzunehmen ('/tfoiea-Arten, Caprel-
liden, Nerophtsj Die Rotfarhung betrifft meist mittelgroCe Arten (Iso-

)̂ Es gibt 2 B grune Polychaeten (Eulaha virtdis), bei denen aber die Farbe 
nuht als svnchromatisch bezeichnet werden kann, da sie 1 emtswegs Zostera oder 
Grunalgenbestande bevorzugen 
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poden. Amphipoden, Polychaeten), doch gibt es auch zahlreiche Arten 
der Mikrofauna, die gleiche Farbgebungen zeigen, z. B. Ostrakoden 
(Paradoxostoma, Hemicythere villosa), Copepoden (besonders Thal-
estridae, Tegastidae), Archianneliden (Dinophilus vorticoides), Tur-
bellarien (Polycystis crocea u. a.). Selbstverstandlich kommen rote 
T'arbtöne auch in anderen Lebensbezirken vor, ihre starke Haufung 
als Pigmentfarbe im Phytal und besonders in der Rotalgenzone ist 
aber ganz unbestreitbar. 

2. Die Farbiibereinstimmung erstreckt sich nicht nur auf pflanz-
liche tJnterlagen, es gibt auch zahlreiche Falle auffalliger Farbiiber-
einstimmungen rauberischer vagiler Tiere mit ihren festsitzenden 
Nahrtieren. Das ist am ausgepragtesten bei opisthobranchiaten Nackl-
schnecken. FLATTELY und WALTON 1922 schreiben darüber: „Ro-
sianga 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 hemisessile}! 
Tieren des Felsbodens. Es ist ja bekannt, daB viele Aktinien, Alcyo-
nium, Tunicaten in sehr verschiedenen Farbrassen (weiB, rot, violett, 
braun usw.) auftreten. Im Phytal ist der Polychromatismus jedoch da-
durch ausgezeichnet, daC er besonders bei vagilen Arten auftritt und 
in den extremen Fallen deutlich mit Farbanpassung der Individuen 
au ihren speziellen Aufenthalt gebunden ist. In einfacheren Fallen 
beschrankt sich der Polychromatismus auf eine Verschiedenheit der 
Farbmusterung. Die meisten roten oder violetten Amphipoden (Gam-
marellus, Apherusa, Calliopius, Jassa u. a.) zeigen eine höchst vari­
able Fleckung mit weiCen Bezirken, so daC die Farbe der Art von 
einheitlich rot bis weitgehend weiB wechselt. Ahnlich verhalten sich 
manche Copepoden und unter den Polychaeten Harmothoe imbricatn 
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, daB man zunachst an der Art-
Identitat der verschiedenen Tiere zweifelt. Bereits bei Idotea 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 starkerem MaBe besteht diese Farbanpassung bei 
bestimmten Caprelliden, Mysideen und Decapoden, vor allem bei der 
berühmten Hippolyte varians (s. S. Xli. 100), deren Individuen über-
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 Apotettix oder mancher Chry-
someliden. Derartig verschiedene Erbstamme bedingen oftenbar die 
Zeichnungsverschiedenheit der Assel Idotea (vgl. REMANE 1931), 
aber auch zahlreicher Araphipoden. Auch manche Farbunterschiede 
beruhen sicher auf Erbverschiedenheiten (Idotea z. T.). Eine Farb-
anpassung kann in solchen Fallen natürlich nur zustande kommen, 
wenn die verschiedenen Rassen ihnen entsprechend gefarbte Phytal-
regionen bewohnen. In Fallen, in denen ganz verschieden gefarbte 
und strukturierte Algen dicht nebeneinander wachsen, können An-
passungsunterschiede nur durch Selektion oder durch aktives Aufsuchen 
gleicbgefarbter Umgebung entstehen. Für manche Opisthobranchier 
(Hermaeidae) wird eine derartige aktive Umgebungsvrahl angegeben, 
bei Idotea wurde sie vermiCt. — b. Die Tiere hahen Farbwechsel-
vermögen 1. durch Pigmente. Zahlreiche Phytaltiere besitzen Chromato-
phoren, abgesehen von den Fisclien besonders Malacostraken (Iso-
poden, Amphipoden, Mysideen, Decapoden), aber auch Polychaeten 
(Platynereis). Bei Vorhandensein mehrerer Farbzellarten ist ein 
reicher physiologischer Farbwechsel möglich (Fische, Krebse). In kom-
plizierten Fallen, wie bei der von K E E B L E und GAMBLE untersuchten 
Hippolyte, erfolgt der Farbwechsel vorwiegend im Jugendstadium bzw. 
nach einer Hautung. Dasselbe fand WETZEL 1933 bei Caprella den-
tata. Hier wird das diffuse grüne bzw. karminrote Pigment nach einer 
Hautung der Untergrundfarbe entsprechend gewechselt, so daB ein 
Grüntier zu einem Rottier werden kann. •— 2. durch die Nahrung. Bel 
Phytophagen werden mit der Nahrung die verschiedenen pflanzlichen 
Farbstofte aufgenommen, und es besteht die Möglichkeit, daB die Farb-
stoffe selbst oder noch farbige Abbauprodukte im Körper der Tiere 
dessen Farbe bestimmen. Auf diese Weise kame eine sehr einfache 
Farbanpassung zustande. Es gibt oftenbar mehrere hierher gehorende 
Falie, die aber noch eingehenderer Untersuchung bedürfen. Am klar-
sten ist die Aufnahme von Pflanzenchromatophoren in die Darmdiver-
tikel bei Hermaeidae, bei Idotea wird die grüne Diffusfarbe und die 
grünliche Chitinfarbung durch die Nahrung bedingt, bei der Schnecke 
Lacuna divaricata kann die Innenfarbe des FuCgebietes je nach der 
Nahrung von grün his karminrot wechseln. — 3. AnschlieCend an diese 
Falle muB noch die Maskierung oder Tarnung erwahnt werden, die ja 
ein „biologisches Farbwechselvermögen" darstellt. Krabben aus den 
Gattungen Macropodia, Inachus, Hyas haben ja die Angewohnheit, auf 
gebogenen Chitinhaken ihres Panzers Algen- oder Hydroidstücke 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 AmbulakralfüBen Stein- oder 
Algenstückchen über seinem Körper tragt. 

Die gestaltliche Übereinstimmung von Phytaltieren mit Ihrem Wohn-
substrat ist weniger auffallend. Immerhin ist sie bei deru Caprelliden 
(Fig. 73) gut ausgebildet, die durch ihren schmalen Rumpf und ihre 
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schlanken Extremitafen mit den feinen Algen, Bryozoen oder Hydrol-
den weitgehend Formiibereinstimmung zeigen. In ahnlicher Weise 
sind die Pantopoden (Rumpf reduziert, Extremitaten stark verlangert) 
sowie unter den Krabben Macropodia und Inachus umgestaltet. Alle 
diese Arten sitzen meist ruliig im Gewirr der Algen und Hydroiden. 

Fig. 73. Der Amphipode Caprella acanthifera auf dem 
Bryozoon Bugula als Beispiel starker „Anpassung" an 
das Lebenssubstrat. — Nach OKADA aus STEPHKNSON. 

In anderer Weise erreichen die nudibranchiaten Opisthobranchier groBe 
Formiibereinstimmung mit ihrem Wohnsubstrat, die Rückenanhange 
(Cerata) sind bald lappig, bald schlank, bald zerteilt entsprechend der 
Gestaltung der Algen oder Hydroiden. Ahnliche oiue Formiiberein­
stimmung hervorrufende Anhange sind ja auch von manchen Fischen 
des Phytals auBerhalb unseres Gebietes bekannt. Eine Gleichgestal-
tung des ganzen Kürpers mit Pflanzenteilen (Zostera-Bliitter, Chorda 
fllum) zeigen die Seenadeln (Nerophis). 

Uie Coenosen des Hhytals | i,„ phvtal des Landes haben nicht 
nur die groBen Vegetationsbezirke (Steppe, Wald, Wiese), son-

Die Coenosen des Phytals 
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dem oft auch die einzelnen Pflanzenarten, etwa die Baumarten, stark 
veischiedene Faunen Demgegenuber flnden wir im Meere erne auf­
fallend gleichartige tieiische Besiedlung der verschiedenen Phytal-
bczirke Die Ursache liegt m der schon erwahnten stark entwickelten 
Phytophagie im Landph-jtal, die in hohem Prozentsatz mit einer engen 
Bindung an bestimmte Arten veibunden ist (Oligophagie und Mono-
phagie), im Meer treten diese Erschemungen zuruck Merkwurdiger-
•weise laBt sicli ini Meer erne starkere Neigung zu Oligophagie bei Ver-
zehren t i e n s c h e n Aufwuchses feststellen, besonders bei Opisthobran-
chiern flnden wir spezifische H\droidenfresser, Bryozoenfressei, unter 
den Pantopoden Hydroidenfresser, Aktmienfresser Diese betreffenden 
Arten sind daher meist an bestimmten tienschen Aufwuchs gebunden 
Da aber in den meisten Algenregionen auch Brvozoen und Hydroiden 
verbanden smd, entsteht duroh diese Besonderheit keine starke Sonde-
lung in regional trennbare Coenosen Die tierische Besiedelung der 
Korallenbanke (vgl S 162) vei dankt ihren Sondercharaktei sicher 
n u r zu emem 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 m der t ienschen Besiedelung TJnterschiede vorhanden sind, 
iverden sie in erster Linie duich die Struktur der beti effenden Algen, 
in zweiter Lime durch die Tiefenlage und erst m dn t te r durch die 
Artspezifitat bzw systematische Zugehongkeit der Pflanzen bedingt 

S u b l i t o r a l Unter den sublitoralen Algenzonen zeigen die 
buschigen Botalgenbestande (Delesseria, Furcellaria, Ceramium u a ) 
die reichste Besiedelung, vor allem, vceil in ihnen die Mikrofauna 
(Copepoden, Ostracoden, Tuibellanen) sowie die Klempolychaeten und 
Amphipoden eme besonders reiche Entfaltung zeigen Auch sedentare 
Formen smd in groCer Artenzahl vorhanden Genauere Aufnaimen 
der Gesamtbesiedelung dieser Algenbestande fehlen noch 

Die groBen Lammarienbestande an der Grenze zwischen Sublitoral 
und Eulitoral zeigen m ihien Strukturteilen recht verschiedenes Ver-
halten Die breiten Flachen der Lammarien sind meist auffallend 
gering besiedelt Einzclne festsitzende Arten (z B Membrampora 
membranacea, Laomedea gemculuta) uberziehen zwar oft groBe 
Flachen, dooh im Verhaltnis zur FlachengroBe bleibt die Zahl der 
Arten und ihre Siedlungsdiehte gering, vielleicht hemmt die intensive 
Schleimproduktion die Ansiedlung vieler sessiler Tiere (im Grenzgebiet 
der Lammarien m der Kieler Bucht, wo diese oft nioht normale Ent-
•wicklung zeigen, ist die Besiedelung mit sessilen Tieren reicher, siehe 
unten) Auch vagile Tiere smd an den Lammarienspreiten selten, 
charaktenstisch ist die Napfschnecke Helcion pelluctdum, daneben ver-
einzelt Gtbbula cineraria Bedeutend reicher, besonders an Hydroiden, 
sind schon die Lammanenstiele, die intensivste Besiedelung zeigt aber 
das Bhizoidengeflecht Hier vraohsen zahlreiche Schwamme, Hydroiden 
(Plumulana, Tubularta u a ), Br>ozoen, hier siedeln sich Aktinien an 
CSagartia troglodytes, Urttcma felma u a ) , zvirischen den Rhizoiden 
leben kleme Krabben (besonders Pilumnus hirtellus), Amphipoden, 
zahlreiche errante Polychaeten (Aphroditidae, Nereidae, Syllidae u a ), 
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Nemertinen, auch rurbellarien Wachsen auf den Rhizoiden ^Me es 
oft der Fall ist, noch buschige Rotalgen so ist hier auch em groCer 
Teü der Rotalgen-Mikrofaund (Copepoden, Üstiacoden) zu finden, so daC 
es wohl kdum einen Lebensbezirk im Meere gibt, v. o auf so engem 
Raum gleithe Arten- und Individuenmengen vorkommen Allerdmgs 
schemen ethte Charakterarten zu fehlen, die Besiedelung besteht aus 
einem bunten Mosaik oekologisoh verschiedener Teile Zunachst siedelt 
hier ein wesentlicbei Teil der Felsbodenfauna, besonders der Hah-
chondria-Coenose, fui die die festen Rhizoiden nui Ilartbodensubstr it 
sind (vgl S 174), in den Spalten halten sich tells Ph>taltiere auf 
tells Tieie, die Felsspalten als bevorzugten Biotop besitzen Im Gewui 
der Rhizoiden konnen sioh Sinkstoffe m reicherem MaCe ansammeln 
und Weichbodentieren Existenzmoghohkeit geben usw 

Nicht alle grofien Brauntange des Subhtorals zeigen eine so geiinge 
Besiedelung ihrei frei ins Wasser ragenden Telle wie die Laminarien 
Schon Fucus serratus zeigt erne reichere Besiedelung mit Hvdroiden 
und Bryozoen (Dynamena pumila, Flustrella hispida, Alcyonidtum 
htrsutum), erne reichere vagile Fauna zeigen die feiner zerteilten Hali-
rfr^s-Busche (Htppolyte varians, Idothea Arten, Stylochoplana macti-
lafa u a ) Der niediige Kalkalgenbewuchs der Corallinen kann, wenn 
ei dichte Polstei bildet, neben zahlreichen Felsspaltenbewohnem 
(Mesolithion) sogar Elemente des Mesopsammon aufweisen (Polygor-
dius) Eine gewisse Sonderstellung nehmen die Zosteia-Wiesen 
(Zostera marina) ein Zunachst wachsen sie ja auf Feinsaiid oder 
detritusreichem Sand, und diese Besonderheit des Unteigrundes be­
dingt naturlich auch eine andere Bodenfauna im Gebiet der Wiese 
Ferner smd die schmalen Blattei im Vergleich zu den meisten „Thalli" 
der GroCalgen kurzlebig, sie stehen bis zum Boden hm dicht, wahrend 
die Basisteile dei meisten GroBtange in groBeren Zwischenraumen 
stehen Diese Strukturbesonderheit bedingt eine besondeis reiche An-
sammlung von Smkstoffen, in die sich dann Elemente der Weichboden-
fauna einsthieben Gewisse sedentare Pohchaeten dieses Gebiets (Me-
hnna, Lantce conchilega, vergl W O H L F N B E R G 1937) konnen hiei lokdl 
sogar erne besonders leithe Entwicklung aufweisen Mit diesei Detii-
tusschicht weiden au th die Luckenraume des darunter liegenden Fein-
sandes erfullt, er nimmt unter dem hier bestehenden Sauerstoftmangel 
Faulschlammcharaktei an, und so findet man zwisohen dem sand-
durchsetzten Rhizom- und Wurzelgeflecht manche Sapiopeltieie {Halt-
ciyptus ipmulosus, Scoloplos armtger, Capttella capttata, Chironomwi-
Larven in der westl Ostsee) Die Zostera-Blatter zeigen nur eme 
maBige Besiedelung mit sessilen und hemisessilen Tieren, am verbrei-
tetsten sind noch H\dio iden (Laomedea loveni u a ) , selten Bryozoen 
fAlcyontdium polyoum, Membrantpora) und Spirorhts, wichtig ist die 
Aktinie Actinothoe vtduata 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 absmkend, sich hier freiliegend weiterentwik-
keln, z B die Ascidien Ctona mtesttnalts und Ascidtella aspersa Audi 
die vagilen Tiere, besonders die Mikiofauna ist in remen Seegras-



Die Coenosen des Phytals I. a 199 

bestanden arm, nimmt aber sofort an Artenzahl zu, wenn die Bestande 
reich rait buschigen Rot- und Braunalgen bewachsen sind. Ihre maxi­
male Hauflgkeit 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 Zosterabestanden eine 
Massenentwicklung, die Schnecken Rissoa (Zippora) membranacea, R. 
inconspicua, die Polyclade Stycholoplana maculata, Idoihea, Gamma-
rus, Calliopius u. a., die Syngnalhiden unter den Fischen. Reich an 
Individuenzahl sind ferner gerade in den Zosterawiesen die vorwiegend 
freischwimmenden Arten, also die Mysideen der Gattung Praunus, 
irater den Fischen Gobius flavescens, Spinachia vulgaris' Zahlreiche 
euryoeke Bodenfische fCo^ws-Arten, Centronotus, Zoarces) treten 
gleichfalls in groBer Menge auf. 

Nach den schwach salzigen Gebieten zeigen auch die Phytalcoeno-
sen die übliche Artenabnahme und die Verlagerung der oberen Vor-
kommensgrenze. Haufig 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 
Tubiilipora, Lichenopora, Crista, Crisiella, Alcyonidium polyoum, Hip-
fiothoe hyalina, Cribrilina u. a.), Polychaeten (Spirorhis, Pomatocerus), 
daneben Ascidien (auf Fucus bisweilen in Massen Ciona intestinalis 
und Dendrodoa grossularia). 

Die Beltsee-Modalitat der Zostera-Coenose wird von KRÜGER und 
MEYER 1938 „Litorina litorea-Idotea baltica-Gemeinschaft" bezeich-
net. Sie unterscheidet sioh von der Nordsee-Modalitat hauptsachlich 
durch das Fehlen vieler sessiler und hemisessiler Tiere (Boiryllus, 
Actinothoe viduata u. a.), sowie das Zuriicktreten von Litorina obtu-
sata. Sie enthalt als haufige 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 zahlenmaCig hervor die Halacaride 
Rhombognathides pascens, die Ostrakoden Cytherura nigrescens, 
Xestoleberis aurantia, Cythere viridis u. a., die Copepoden Idyaea 
furcata, Harpacticus uniremis, 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-Modalitat, die von KRÜGER und MEYER 
als „Litorina rudis-, Idotea viridis-Gemeinschaft" genannt wird. Man 
könnte diese als die Potamogetonaceen-Coenose flacher Brackwasser 
bezeichnen, die Zostera (besonders Z. nana), Ruppia, Zannichellia, die 
feinblattrigen Potamogeton-Arien, auch Griinalgen besiedelt. In der 
Makrofauna wird hier Litorina litorea durch L. saxatilis ersetzt, Ido­
tea baltica durch 1. viridis; die Rissoa-Arten durch Hydrobia stag-
nalis. Gammarus locusta durch 0. zaddachi. Haufig ist auch die Assel 
Sphaeroma rugicaudum. In der Mikrofauna erscheinen die Ostrakoden 
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Leptocytliere castanea, Loxoconcha gauthieri, Cytherois flsckeri, Cyihe-
rura gibba, die Gopepoden Mesochra lilljeborgi, Nitocra spinipes, Ta-
chidiiis brcvicornis. T. Utioralis, Halicyclops magniceps u. a., mehrere 
charakteristische Turbellarien und eine reiche Fauna an Rotatorien 
(auCer den Proo/es-Arten, Testudinella clypeata, Encentrutn rousseleti, 
Aspelta bcdtica u. a.). In etwas tieferen, mehr dm f reien Wasser 
stehenden Gebieten erscheinen aueh noch Procerodes, liUoralis, einige 
SiiCwassertricladen (Dendrocoehim ladeum, Polycelis nigra), Sül5-
wasserschnecken (Limnaea ovata, Bithynia tentaculata, Theodoxiis 
fluviatilis) das Bryozoon Membranipora crustulenta, das oft die Pota-
mogeton-Stiele dick umkrustet, ferner Cordylophora caspia. Eine ent-
sprechende Assoziation im Greifswalder Bodden bezeichnet S E I F F E R T 
1938 als Bithynia-Gemeinschaft. Merkwiirdig ist, dai3 in dieser Coenose 
manche Arten in grofier Individuenmenge im Sublitoral erscheinen, die 
im Nordseegebiet dem oberen Eulitoral des Felsgebietes angehören. Das 
gilt fur Litorina saxatilis, Procerodes littoralis, wohl auch fiir Idotea 
viridis, Leptocythere castanea, Cytherois fischeri u. a. Die Rotalgen-
bestande des Brackwassers zeigen bis weit in saJzige Geblete haupt-
sachlich eine verarmte Fauna der entsprechenden Meeres-Coenose. 

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

P h y t a l d e s E u l i t o r a l s u n d S u p r a l i t o r a l s . 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 groCen Mengen vor. Dieser Mas-
senentvficklung des Pflanzenwuchses entspricht aber keineswegs eine 
reiche Entwicklung der Tierwelt, im Gegenteil, die groBen Tangmassen 
des Eulitorals gehören zu den arnisten Gebieten. Eine Mikrofauna 
fehlt an ihnen fast völlig, vereinzelt flndet man Ostrakoden (Cythere, 
Paradoxostoma), Turbellarien {Monocelis fusca) und Nematoden. Die 
vagile Makrofauna ist z. T. duroh euryoeke Arten vertreten, z. D. Lito­
rina obtusata und etwas höher hinautgehend L. litorea. Daneben Ireten 
sparlich Moiea-Arten, Jaera albifrons, Gibbula cineraria, Slceneopsis 
planorbis. Gammarus locusta auf und als Unterschied gegenüber dem 
Sublitoral lokal in groBen Mengen die Talitriden Hyale nilsoni und 
Orchesiia gammarellus und der Collembole Anurida mariiima auf. Die 
sessile Fauna ist nur ein Ableger der eulitoralen Hartbodenfauna; ich 
nenne die Polypen Dynamena ptimila (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 gröBte Vorkommensdichte, z. B. Coryne pusilla, Campanu-
laria flexuosa, weniger Campanulina lacerata und Eudendrium arbus-
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cula Diese geiinge Besiedelung hangt offenbar mit der St iuktui dieser 
Tangmassen zusammen, die ein rasches Iblaufen des Wasseis gestattet 

Daniit stimmt uberem, daB die polsterartigen Enteromorphabusche, 
die wie em Schwamm wahrend der Ebbezeit m sich Wasser behalten, 
eine reich entwickelte Mikrofauna aufweisen Diese Enteromoiphazone 
1st besondeis inteiessant im oberen Euhtoral, wo sie em grunes Band 
auf alien festen Gegenstanden (Felsen, Pfahlen, Sternen) bildet, das 
weit m schwaches Brackwasser hineinreicht Die Lebensbedingungen 
sind in diesem Biotop recht variabel Regengusse fuhren zu emer 
starken AussuBung Sonnenemstrahlung bei Niedrigwasser fuhrt zu 
starker Erwarmung und schneller Steigerung des Salzgehalts OTTO 
(1936) maB in der Kieler Forde bis 28,2°/oo und bei Helgoland bis 
63,4"/oo Salzgehalt, Werte, die sicher oft uberschntten weiden Trotz 
dieser recht extremen Bedingungen stellte O T T O m der Kieler Bucht 
nicht weniger als 95 Tierarten fest Ihie oekologische Zusammen 
setzung ist dabei sehr verschiedenartig Als Charakferarten konnen 
geiten der Tardigrade Echimscoides sigismundi, die beiden Landmil-
ben Hyadesia fusca und Hermanmm scabra, die erst 1935 von 
B R A N D T N E J I beschriebene Tnclade Sabiissoma punctata Manche 
Arten die in dieses marine Gebiet vordringen, gehoren eigentlich der 
Moosfauna des Landej an, so die nicht seltenen bdelloiden Rotatorien 
Mmobta sytnbiottca, M magna und die Milbe Hermannta scabra Zahl-
reich smd auch die Nematoden, deren eigentlicher Lebensraum von 
SuCwasser getrankte Erde ist, z B Monhystera dispar, M stmtlis, M 
paludicola, Aphelenchus parietmus, Cephalobus elongatus, Plectus par­
vus, Rhabditis lacustris Daneben treten zahlreiche Tiere m a n n e n 
Geprages auf, z B kleine Foraminiferen (Spirolocultna hyalina, Tro-
chamma spec ) , Turbellarien (Monocelis umpunctata, Provortex baltt-
cus, Promesosioma marmoratum), Nematoda (Enoplus communis, 
Oncholaimus brachycerus, Trtpylotdes martnus), Copepoden (Tacht-
dius brevicorms, Idyaea furcata, Laophonfe nana, Nttocra typtca), 
Halacariden (Rhombognathus setosus, Halacarellus basten, H balti-
cus, Rhombognathopsis seahamt, Rhombognathtdes pascens, Copido-
gnathus oculatus) SchlieBlich existieren eme ganze Reihe von Brack-
\vassertieren in diesem so euryhalmen Lebensraum (Macrostomum 
fimavi, Aspelta harringt, Adoncholatmus thalassophygas, Prochroma-
dora orleyt, Nttocra spinipes, Cletocamptus confliiens, Horsiella brevi­
corms u a ) An Artenzahl stehen, wie m fast alien extremen Lebens-
raumen, die Nematoden im Vordergrund, auch ihie Individuenzahl ist 
sehr betrachtlich (vorherrschend Monhystera dispar, M disjtmcta, 
Chromadorita leuclarti, Chromadora nudicapitata, Prochromadora 
otleyt u a ) Auch Rotatorien treten m groBer Individuenzahl auf, 
sie nahren sich vorwiegend von zahlreichen Diatomeen, die in den 
Enteromorphen gedeihen Biologisch interessant ist das Auftreten 
einer reversiblen SuBwasser- und Salzwasserstarre bei manchen Arten 
dieses Lebensraumes (vergl O T T O 1936) Die Nematoden Chromadora 
nudicapitata, Monhystera disjuncta und der Taidigrad Ectnmscoides 
sigismundi fallen, wenn der Salzgehalt unter zirka T'/oo smkt, in eine 
Starre, aus der sie bei hoherem Salzgehalt schnell wiedei erwachen, 
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die meisten marinen Nematoden verfallen ferner oberhalb 50—BO'/oo S 
in eine Starre, in der der Körper 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 SiiDwasserarten, dafiir treten hier manche 
Phytalbewohner auf, die in der Beltsee nur das Sublitoral bewohnen 
(z. B. Laophonte minuta, Harpacticus obscurus). 

Die Weich- und Sandböden enthalten im Eulitorai nur geringfiigige 
Pliytalbezirke z. B. die diirftigen Zostera-nana-Wiesen, auf Festkör-
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 sparlichen Bewuchs von 
Hydroidpolypen (Laomedea conferta) und Bryozoen (Farella repens). 
Daneben findet sich in ihnen und auch in den Grünalgenbiischen eine 
Mikrofauna, die manche Ahnlichkeit mit der der Litorina-rudis-Idotea-
viridis-Coenose aufweist. z. B. die Ostrakoden Cytherois fischeri, Cythe-
rura gihba, Leptocythere castanea. 

Im Supralitoral wird das Phytal von typischen Landpflanzen gebil-
det, deren Geblete vorwiegend von Insekten besiedelt sind. Entspre-
chend der Eigenart der Pflanzen und des Lebensraumes existieren hier 
natiirlich eine ganze Reihe speziflscher Meeres§trand-Arten, die sich 
besonders unter den Coleopteren, Dipteren, Lepidopteren und Rhyncho-
ten (Acanthiidae) flnden und zwar sowohl unter den Phytophagen, 
wie unter den Omnivoren und Carnivoren. Besondere Erwahnung be-
darf noch der Strandwall. der an der Grenze des Supralitorals aus an-
gespülten Meerespflanzen aufgehauft wird, da er eine iiberaus reiche 
Besiedelung aufweist, deren Bestand allerdings je nach Konstanz und 
Pflanzenart dieser „Anwurfzone" wechselt. DÜRKOP 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 speziflscher Strandarten vertreten sind. Tiere 
mariner Herkunft treten zurück; Charaktertiere dieser Gruppe sind die 
Arten der Amphipodengattung Orchestia (0. gammarellus, 0. platensis 
u. a.), die besonders dort, wo der Anwurf auf Geröll liegt, eine enorme 
Massenentfaltung zeigen. Der Oligochaet Enchytraeus albidiis zeigt 
gleichfalls in diesem Gebiet eine Massenentwicklung, so daC der An­
wurf wie mit weiCen Paden durchsetzt erscheint. Daneben ist Pachy-
drilus lineatus hauflg. Rein mengenmaBig treten im Gebiet der west-
lichen Ostsee auBer den eben genannten Arten hervor: Coleoptera: 
Cercyon liioralis, Atheta vestila, A. puncticeps, Oxytelus tetracarina-
ius, Omalium riparium, 0. rivulare, Xantholinus linearis, Quedius um-
brinus, Aleochara grisea, Philontus nigritulus, Mantura rustica, Caftus 
xantholoma. — Dipteren: Fucellia maritima; Coelopida frigida, Scato-
phaga litorea. — CoUembola: Hypogastrura viatica, Isotoma viridis, 
I. olivacea, I. maritima, Entomobrya nivalis, Hypogastrura armata, 
Isostoma notabilis, Onychiurus armatus, Folsomia quadrioculata. — 
Araneen: Erigone atra. — Acarinen: Parasitus kempersi, Coprolaspis 
litoralis, Gamasolaelaps aurantiacus, Thinoseius berlesi, Poecilochirus 
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spinipes. Von den angespülten Pflanzenmassen der SüCwasserufer oder 
der sich zersetzenden Laubschicht feuchter Walder unterscheidet sich 
die Anwurfzone, abgesehen von dem Vorkommen spezifischer Arten, 
durch das Fehlen der Pulmonata unter den Schnecken (nur lokal 
kommt die Basommatophore Phytia myosolis 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 var. marmorata von Porcellio scabra), die Armut an 
Diplopoden und Pseudoscorpionen. 

Pelagial 

A l l g e m e i n e s . Das Pelagial — bei weitem der gröBte Lebens-
raum — ist seit langer Zeit intensiv durchforscht. Und gerade die bio-
coenotischen Beziehungen zvfischen Lebensraum, pflanzlichen und tieri-
SQhen Organismen sind, seit HENSEN und BRANDT das Problem des 
Stoffkreislaufs im Wasser erkannten, viel bearbeitet worden, so daC die 
„Planktonkunde" dem Ziel einer echten „Lebensgemeinschaftsforscnung" 
am nachsten gekommen ist. Auf diese allgemeinen Probleme kann hier 
nicht eingegangen werden (Über Produktionsbedingungen vergl. HOFF­
MANN T. N. 0. I c, eine neuere Zusammenstellung bieten BRANDT und 
REIBISCH 1933). Es soil bier nur kurz die zoologische Seite und von 
dieser nur die Probleme hervorgehoben werden, die die Sonderstellung 
des Gebietes der Nord- und Ostsee gegenüber dem Ozean und dem 
SüBwasser berühren. In die gesamte Planktonkunde führt am besten 
das Werk von STEUER 1910 ein. 

1. P l a n k t o n u n d N e k t o n . Die Bewohner des Pelagial 
werden seit HENSEN auf die beiden Haupttypen der Planktonten und 
Nektonten verteilt. Das Nekton umfaBt dabei die Tiere, die aktiv groCe 
Strecken des Meeresraumes durchmessen können (Pische, Wale, Cephalo-
poden z. T.), das Plankton die Organismen ohne oder mit geringem 
aktivem Bewegungsvermogen, so daC ihre Verbreitung im Meeresgebiet 
vorwiegend durch Strömungen erfolgt. Praktisch wird als Plankton 
das gewertet. was mit dem Planktonnetz gefangen wird, als Nekton 
das, was ihm entfliehen kann. 

2. T i e r g r u p p e n d e s M e e r e s p l a n k t o n . Das SüCwasser-
plankton wird nur von wenigen Tiergruppen gebildet. Rotatorien, 
Copepoden, Cladoceren sind hier die Hauptgruppen unter den Meta-
zoen, das Meeresplankton enthiilt weit mehr Tiergruppen, da die Mehr-
zahl der Tierstamme wenigstens in einzelnen Reprasentanten diesen 
Lebensraum besiedelt (exkl. Porifera, Tentaculata, Enteropneusta). 
Charakteristisch für 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 temporar eine nicht geringe RoUe. Pelagische Larven liefern vor­
wiegend Anneliden, Mollusken, Ecbinodermen, in geringem MaBe Tenta-
culaten und Fische. 



I. a 204 Remane 

3. H o l o - u n d M e r o p e l a g i s c h e T i e r e . Nur ein Teil der 
pelagischen Tierarten durchlauft seinen gesamten Entwicklungszjklus 
im Pelagial, so daC die Art in fortgesetzter Generationsfolge nur diesem 
Lebensraum angehört C.holoplanktonische Tiere", H A C K E L ) . Die Mehr-
zahl der Arten gehort — wenigstens in unserem Gebiet — in irgend-
einem Stadium dem Benthal oder Phytal an („meroplanktonische 
Tiere", H A C K E L ) . Holopelagisch sind fast alle Ctenophoren, die Me-
dusen ohne Generationswechsel (Trachymedusen, Pelagici) oder mit 
pelagischen Polypen (Margelopsis, NemopsisJ, die Siphonophoren, die 

Fie. 74. Einige pelagische Eier bzw. Gclege o Ei \on Branchiostoma lanccolatum; 
b Pol>chaeten-Ei mit Gallerthulle, c, d sclieibenfoiiniges Golege von Litorina Hlorea 
mit zwei Eiern in Aufsicht (c) und ira Lungsschnitt; e pelagische Eikapsel von 

Litorina neritoides; f pelagischcs Copcpodonei (Centropages) = Ovum hispidum 
hystrix; g Fischei mit Öltropfen (Onos cimbria), h Eupliausiaceen-,,Ei", ini Innern 
bereits der Nauplius (MeganycHphancs norvegica). — Nadi verschicdenen Autoren. 

Mehrzahl der pelagischen Gopepoden, die Chaetognathen, Euphausia-
ceen, Copelaten, einige Polychaeten (Tomopteris, Pelagohia) u. a. Die 
Eier dieser Arten sind etweder freischwimmend (Fig. 75) oder werden 
am Körper befestigt getragen. Letzteres gilt fur emen Teil der Gope­
poden, einzelne Chaetognathen; zahlreiche Gopepoden (Centropages u. a.) 
legen im Meer freischwimmende Eier! Emige Arten (Salpen!) sind 
vivipar. Die pelagischen Stadiën der meroplanktonischen Tiere konnen 
in sehr verschiedenen Etappen des Entwicklungszyklus fallen. Die 
wichtigsten sind: 

a) Eier und Larven pelagisoh, erwachsene Tiere im Benthal und 
Phytal. Diese Gruppe wird von Bodentieren gebildet, die ihre Eier oder 
ihrcn Laich ins freie Wasser abstoBen und die anschlieBende Larval-
entwicklung oder Jugendentwicklung im Pelagial durchlaufen. Das 
ist bei \ielen Bodenflschen (viele Pleuronectidae, Triglidae, Gadidae, 
Lophius u. a.), zahlreichen Polychaeten, Echinodermen, Lamelhbran-
chiata, unter den Gastropoda bei Litorina litorea, L. neritoides, Patella, 
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Helcton, Hahotis, Gthhula cineraria), ferner bei Branchiostoma man-
then Anthozoen u a der pal l 

b) Nur Larven oder Jugendstadien pelagisch, Eier und erwachseno 
Tiere im Benthal odei Phytal Dieser Fall tritt ein bei Ablage der 
Eier m Gelegen an Pflanzen, bei Eibefestigung am Boden oder bei 
bodenlebenden, brutpflegenden Arten mit freischwimmender Larve 
Auch dieses Veihalten flndet sich hei Vertietern verschiedenster Grup-
pen, bei Poh thae ten (Terehella, Sptrorhis), Pol>claden (Stylochoplana, 
Notoplana), Nemertinen, Schnecken besonders bei Opisthobrdnchiern, 
aber auch bei vielen Prosobranihiein, z B Rissoa, Hydrobia ulvae, 
Aporrhais, Bittium, bei der Mehrzahl der Decapoden, bei Cirripediern, 
Poriferen, vielen 4scidien, Bijozoen und einei Anzahl von Fischen 
^GobïMS-Arten, Sjngnathiden Ammodytes u a ) , besondeis bei brut­
pflegenden Arten Die Dauer des pelagischen Larvenlebens ist mner-
halb dieser Gruppen sehr verschieden Bei den Tunitaten, Schwam-
men, vielen Dryozoen, Hydrobia ulvae ist sie so kuiz, daö diese Lar­
ven im Plankton nui eine untergeordnete Rolle spielen (sie dauert 
z B bei vielen Ascidien nur wenige Stunden, bei den darmlosen Bryo-
zoenlarven 12 bis 24 Stunden) t b r igens ist die Dauei des pelagischen 
Larvallebens auch von auBeien Faktoren abhangig, bei Ascidien (Sym-
phlegma viride) wird sie durch Belichtung verkurzt, bei Dunkelheit 
verlangert (GRAVE 1927), bei Pol> chaoten (Scolecolepts) wirkt die An-
wesenheit \on Bodensediment abkurzend (DAY <L WiLSON 1934) Die 
pelagiale Zeit der Larven von Echmodermen, Decapoden, Cirripediern, 
MoUusken, Polvchaeten, Cyphonaules-Larve kann Wochen bis Monate 
dauern 

c) Larven (Jugendstadien) und erwachsene Tiere im Pelagial, Eier 
im Benthal odei Phytal Dieser Fall ist nur selten verwirklicht und 
7war bei nektonischen Tieren, z B den Fischen Clupea harengus, 
Belone acus, Osmerus u a , und bei Cephalopoden 

d) Nur emzelne Generationen pelagisch, die anderen im Benthal 
oder Phytal Em derartiges Verhalten kann naturlich nur bei Arten 
mit Generationswechsel vorkommen das bekannteste Beispiel sind 
Polyp und Meduse der Hy drozoa und Scyphozoa, hierher geboren auch 
eine Reihe von Polychaeten (Aiiiolyius') 

e) Viele Generationen pelagisch, gelegenthch ein Dauerstadium 
(Dauerei) am Boden So verhalten sich nur wenige Arten die Clado-
ceren Podon und Evadne und wahrschemlich die pelagischen Rotato-
iien (Synchaeta, Trichocerca) Die Dauereier der spezifisch m a n n e n 
Planktonrotdtorien smd zwar noch nicht bekannt, doch sind Mann-
rhen, die das Auftreten von Daueieiern bedingen, bei mehreren Arten 
beobachtet Es ist also anzunehmen, daC sich diese m a n n e n Rotato-
iien ebenso verhalten wie ihre Gattungsvervrandten im SuCwasser 
Auch unter den pelagischen Giliaten durften Dauerstadien, die sich 
dm Meeresboden aufhalten, zu erw arten sem 

Die eben aufgefuhrten Typen planktonischer Tiere zeigen in ihrer 
Hauflgkeit markante TJnterschiede im Meer und SuBwassei Zunachst 
sind die holopelagischen Tiere prozentual im Meeie viel hauflger, im 
SuCwasser treten sie ganz zuruck Ferner smd die meropelagischen 
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Tiere von Typ a und Typ b im Meer überaus reich vertreten (beson-
ders im neritischen Plankton), es ist ja bekannt, dafl Larven im 
Meeresplankton eine hervorragende Rolle spielen. Im SüBwasser feh-
len diese beiden Kategorien fast ganz, zu ihnen gehort die Muschel 
Dreissensia polytnorpha, deren Trochophoralarve im Plankton lebf, 
so wie die limnischen Bryozoen (Pluniatella) und Poriferen; ihre Larven 
tieten aber wohl infolge kurzer Schwarmperiode im Plankton wenig 
hervor. Auch der Typ d (eine Generation pelagisch, eine andere ben-
tliontisch) spielt im SüBwasser nur eine ganz untergeordnete Rolle 
(Microhydra-Crapedacustn)- Umgekehrt riicken im SüBwasser die 
Typen c (Eier am Boden, Jugendsfadien und Erwachsene im Pelagia!) 
und e (viele Generationen pelagisch, gelegentlich Dauerstadien am 
Boden) stark in den Vordergrund. Zum Typ e gehören alle pelagischen 
Rotatorien, wohl alle Ciliaten, nahezu alle Cladoceren und ein Teil der 
Copepoden, also alle charakteristischen Reprasentanfen des SüBwasser-
planktons. Zum Typ c gehören im Meere nur Vertreter des Nek­
tons, die Nektonten gehören aber im SüBwasser restlos zu diesem Typ, 
da die Eier aller SüBwasserflsche sich am Boden und an Pflanzen be-
finden, wahrend im Meere sich unter den Nektonten eine groBe Anzahl 
holopelagischer Tiere befinden, deren Eier auch im Pelagial sich ent-
wickeln. Diese TJnterschiede sind untenstehend tabellarisch zusaramen-
gefaBt: 

Meer SüBwasser 

Holoplanktonten i nicht selten 
Meroplanktonten ] 

Typ a (Ei und Larven pelagisch) . i haufig 
Typ b (Larven pelagisch) . . . . , haufig 
Typ G (Jugendstadien u. erwachsene 

pelagisch) 

Typ d (eine Generation pelagisch) . 
Typ e (nur gelegentliche Dauersta­

dien am Boden) 

selten 

nicht selten 

sehr selten 

fehlenfastvöllig 

[ sehr selten 

nicht selten (alle 
Nektonten) 

feblt nahezu 

vorherrschend 

Bei Berücksichtigung der Parasi ten ergeben sich noch weitere Varian­
ten, z. B. Jugendstadien und erwachsene Tiere im Pelagial, Mittel-
stadien parasitisch (Monstrillidae) oder nur ein Geschlecht (c5) dau-
ernd pelagisch usw. An dieser Stelle sei noch erwahnt, daB eine Reihe 
lienthontischer Tiere, vor allem Bewohner der Weichböden, 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 Woibchen. 

Diese Unterschiede sind zu markant, als daB sie zufallig sein könn-
ten. Suchen wir nach Erklarungen, so sind wir allerdings, wie leider 
so oft bei oekologischen Problemen, auf plausibel erscheinende Mut-
luaBungen angewiesen. Auffallend ist zunachst der Ausfall der Larven-
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stadiën im SuCwasser bei zahlreichen Tieien und damit auch eine Ver-
minderung der Larven im Plankton Dies konnte emen ph\siologischen 
Grund haben Larven bzw Jugendstadien smd wie bereits ervirahnt 
vielfdcli m extremen Lebensraumen weniger resistent als die erwachse-
nen Tieie Das SuCwasser ist biologisch betrachtet ein extremer Lebens-
raum, m ihm vmd die in der schutzenden EihuUe verbiacbte Embryo-
nalzeit verlangert (dementsprechend oft dot ten eichere Eier), und das 
empfmdliche Larvalstadium abgekurzt Die Larvalform wiid aber im 
SuCwasser nicht stets reduziert, sondern nu i dann, wenn sie das Ver-
breitungsstadium der Art darstellt Die freilebenden Cópepoden und 
Ostrakoden, deren Naupliuslarve im gleichen Lebensraum lebt wie die 
eiwachsenen Tiere und keine groCere Verbreitungsintensitat aufweist 
wie die erwachsenen Tiere, behaltcn auch im SuCwasser ihre Larven-
form unemgeschrankt bei Diese Tatsache laCt eher an erne oeko-
logische Erklarung des Sachverhalts denken Eine seiche konnte lau-
ten Das Meei ist ein groCes Becken, also em einheitlicher Verbrei-
tungsraum, m dem Stromungen die Verbieitung bis m weite Regionen 
besorgen konnen, das SuCwasser ist zerteilt in eine groCe Zahl 
kleinerei Einzelgebiete, innerhalb welcher eine Verbreitung durch pela- , 
gische Stadiën biologisch nui geringe Bedeutung haben kann, da die 
Bewegungsfahigkeit der erwachsenen Tiere allein die Besiedelung des 
zur Verfugung stehenden Raumes in kurzer Zeit ermoglicht Fu r die 
\ e rb ie i tung der limnischen Organismen kommen dagegen Stadiën m 
Betracht, die emen Transport von einem Gewasser zum anderen er-
moglichen unter Umgehung der Überschreitung des Pelagials Dieser 
Anforderung genugen die Latenzeier und Ephippien, die die Vertreter 
des Typ 5 (Rotatorien, Cladoceren u a ) bilden Dementsprechend 
dommiert dieser T^p im SuCwasser wahrend die ihm zugehorenden 
Beprasentanten der Meeresfauna (pelagische Cladoceren und Rotato­
rien) selten und zum allergroCten Teil sekundaie Emwanderer aus dem 
SuCwasser smd Mit dieser oekologisch-biologischen Erklarung der 
eben erwahnten Untersohiede zwischen Meer und SuCwasser stimmt 
ferner die Seltenheit des Typ d (einzelne Generationen pelagisch) im 
SuCwasser uberein, da die biologische Wirkung dieser pelagischen 
Generationen gleichfalls in einer Verbreitung der Art besteht, mit 
dieser Erklarung harmoniert auch die Tatsache, daC im Luftraum, der 
ja m Ausdehnung und Wirkung der Stromungen dem Meer ahnelt, 
gleichfalls pelagische Verbreitungsstadien aufweist (Flugsamen der 
Pflanzen, Schwebestadien junger Spinnen) 

D a s S c h w e b e - u n d F o r m p r o b l e m d e r P l a n k t o n t e n 
Fur die Bewohner des Pelagials ist die Diskordanz zwischen dera 

speziflschen Gewicht des Plasmas und dem des umgebenden Wassers 
von hervoiragender 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 smd 
„normal" gebaute Oiganismen schwerer als das Wasser (auch als das 
Meerwasser) und smken demnach aus ihrem Lebensraum heraus, was 
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mit ihier Vernichtung gleichbedeutend ist Die Geschwmdigkeit des 
Absinkens ist dabei nicht nur vom Ubergewicht des Korpers, sondern 
auch von dem durch Form und relative Oberflache bedingten Smk-
mderstand abhangig, naturhch wird die Sinkgeschwrmdigkeit auch 
von der Beschaffenheit des Wassers (Viskositat) beemfluBt Diese 
Tatsachen brachte OSTWALD m seiner bekannten Formel Sink-

Übergewicht 
geschwindigkeit = ^-z—, ;•—, r, ; , r zum Ausdruck, diese 

Viskositat • Formwiderstand 
Formulierung ist naturhch keme mathematisch cxakte Darstellung 

Tatsache ist nur, daB die meisten Organismen des Pelagials nicht 
absmken, sondern in ihrem Lebensraum bleiben, sie verfugen mithm 
uber Emrichtungen, die sie zum Schvreben befahigen Diese Schwebe-
anpassungen sind m 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, H E S S E 1924) Der Organismus kann ein Absm­
ken aus dem Lebensiaum auf 3 Wegen verhmdern, 1 durch aktive 
Orlsbewegung (Aufwartsbewegung), 2 durch Aufhebung des TJber-
gewichts durch Einlagerung spezifisch leichter Stoffe (Gas, 01, Fett 
usvv), 3 durch Erhohung des Formwiderstandes, die rein theoretisch 
allerdmgs nur dann zu voUem Erfolg fuhren kann, wenn der Wider-
stand = unendlich wird Alle 3 Wege sind beschritten worden, keines-
fciils stetb nacli Arten getrennt, da sich mehrfach verschiedene dieser 
Anpassungen bei der gleichen Art nachw eisen lassen 

1 A k t i v e O r t s b e w e g u n g Beim Zooplankton ist aktive 
Ürtsbevi egung uberaus verbreitet sie tritt wohl bei weit uber 90% 
Arten auf Sie fehlt nur bei pelagischen Foraminiferen Radiolarien 
(vgl jedoch unten S 209), manchen pelagischen Polypen (Mnrgelop-
sis) und emigen Larven (Acttnula-l,a.rve von Tubularia, Arachnactfi-
Larve von Cerianthus), NocMuca (annahernd), auBerdem naturhch den 
pelagischen Eiern Die hohe Bedeutung der aktiven Bewegung fur die 
Wahrung der Hohenlage im Wasser zeigt jede Beobachtung lebenden 
Planktons, Tintmnen, viele Molluskenlarven und Crustaceen sinken 
süfort ab, wenn die Lokomotionsorgane ihre Tatigkeit einstellen Ebenso 
deutlich zeigt aber bereits einfache Beobachtung, daB nicht alle Tiere 
bei Einstellung der Lokomotion sofort absmken (z B viele Copepoden, 
Nectochaeta-Laiven, Sagttta u a ) , und daB die Ortsbewegung auch der 
Pldnktonfen sioh nicht in ihrer Bedeutung fur die Hohenhaltung oder 
Vcrtikalwanderung erschopft, sondern bei Nahrungsfang, Flucht und 
aktiver Wanderung eine entscheidende Bolle spielt Bei vielen pela­
gischen Copepoden, Oihopleura, Chaelognathen, Ctenophoien stehen 
sogar die Nahrungsfang-, Flucht- und Wanderbewegungen ganz im 
Vordergrund 

Die Zahl der Lokomotionstypen ist im Pelagial im Veigleich zu 
anderen Lebensraumen auffallend gering Bei den Plankier n steht 
Wimperbewegung bzw GeiBelbewegung und Ruderbewegung durch 
GliedmaBen ganz im Vordergrund Ein spezieller Bewegungstvp ist 
die RuckstoBbewegung durch AusstoBen einer Wassersaule aus einem 
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sich rhythmisch mit Wasser fullenden Raum (Salpen Medusen Cepha-
lopoden) 

2 A u f h e b u n g b z w V e r m i n d e r u n g d e s Ü b e r ­
g e w i c h t s d u r c h E i n l a g e r u n g l e i c h t e r S t o f f e Gegen-
uber den bodenlebenden Tieren zeigen die Planktontiere zunachst eine 
durchschnittlich geringere Ausbildung dei Skelettsubstanz, besonders 
der Kalkskelette Tiergruppen mit typischer Kalkschale (Mollusken') 
zeigen m ihren pelagischen Vertretern erne auffallige Reduktion der 
Kalkschale (unter den Ga&tropoden bei Phylhrhoe, Heteropoden, Ptero-
poden, vergleiche auch Skelette bei Poly pen und Medusen), Tiergrup­
pen, die ihre Kalkskelette auch bei ihren pelagischen Vertretern be-
halten, zeigen wenigstens eine durchschnittlich geringere Skelettmasse 
als ihie benthontischen Verwandten (viele Fische, Glohigennen, vgl 
H E S S E 1924) Aber diese Verminderung der schweren Skelettmasse 
Lcdmgt zwai ein geringeres spezifisches Gewicht der Planktonten im 
Vergleich mit Benthonten, kann aber niemals das Übergewicht der 
Organismen uber das Wasser vollig beheben da ja das Plasma selbst 
ein hoheres spezifisches Gewicht besitzt Eine volhge Aufhebung dieses 
übergewichts ist nur durch Einlagerung von Stoffen moglich, die leich­
ter als das umgebende Wasser sind Solche Stoffe sind 01 (Fett) Luft 
(Gas) oder Flussigkeitsvakuolen die leichter als das Meerwasser des 
Lebensraumes sind Am verbreitetsten ist Einlagerung von Öl, das ja 
als Stoffwechselprodukt gleichzeitig noch andere wichtige Funktionen 
erfullt Bekannt ist ja der durchschnittlich hohere Fettgehalt pela-
gischer Copepoden (Calanus') und Fische (Clupea') Verbreitet sind 
Oleinlagerungen auch bei Radiolarien, Nochluca und in hohem Pro-
7entsatz bei pelagischen Fischeiern, wie ein Bliek auf die Bestim-
mungstabelle der Fischeier in Teil XII c zeigt (Naheres bei H E S S E 1924 ) 
Auch die dicke Fettschicht der Meeressauger vermmdeit das Über­
gewicht, bei manchen Bartenwalen (Gronlandwal u a ) so sehr, dal3 
die getoteten Tiere an der Oberflache schwimmen Meist wird das 01 
nur in die Gewebe eingelagert, eine speziflsche Lage nimmt die Olkugel 
in der Stomatocyste der calyphoren Siphonophoren ein Besonders 
wirksam ist naturlich 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 
Olaucus, Syllideen als Schwimmblasen ist zum mindesten sehr zweifel-
haft, dagegen wirkt naturlich die Lunge wasserlebender Sanger und 
Reptilien im Nebeneffekt gleichfalls als Schwimmblase, von den auCer-
halb des Gebietes lebenden Tieren sei noch auf die lufterfullte Schalo 
der Cephalopoden Nautilus und Sptrula hingewiesen 

Wenig wissen wir noch uber das Vorkommen leichter Vakuolen 
iind Gallertmassen zur Herabsetzung des Übergewichts lm Meere ware 
dieses Prinzip ja leicht durchfuhrbar, da bereits Vakuolen mit geringe-
rem Salzgehalt als der des umgebenden Wassers diesen Erfolg haben 
wurden Einen klaren Fall hat BRANDT bei den Radiolaren nach-
gewiesen, bei denen derartige Vakuolen durch Abgabe und Neubildung 
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von Flussigkeit ein Steigen und Smken der Tiere ermoglichen Neben 
den Fetteinschlussen soil auch bei ^ocMuca der reiche Vakuoleninhalt 
das hiei geringe spezifisohe Gewicht (1,0140 bedingen „Auch bei der 
Rippenqualle Beroe sollen die zahlreichen Vakuolen der Zeilen spezi-
fisch leichten Inhalt haben, der von dem Tiere im Bedarfsfalle durch 
Muskeldruck entleert werden kann" (IlESSE 1924) Bei manchen Si-
phonophoren {Agalma, Forskaha) wird das Schweben durch die leichten 
gallertigen Deckstucke erreicht (JACOBS 1937) 

Die letztgenannten Beispiele haben schon gezeigt, daB durch diese 
Emlagerungen leichter Stoffe nicht nur das Übergewicht des Korpers 
vermindert oder aufgehoben werden kann, sondern daC diese Tiere 
auch m der Lage smd, ibr Gewicht zu regulieren TJnbekannt smd 
solche Regulationen noch bei Olemschlussen Vermehrung odei Ver-
minderung durch Stoffwechselprozesse verlauft fur deraitige Regula­
tionen zu langsam, aktives AusstoBen von Oltropfen zwecks Gewichts-
regulation ist nicht bekannt Dagegen ist die Regulationsfahigkeit der 
Schwimmblasen der Fische allgemem bekannt, sie ermoglicht eme 
Anpassung des Gewichts an das der jeweiligen Umgebung (vergl 
J A C O B S ) , mcht aber ein aktives Auf- und Absteigen im Wasser durch 
Gasproduktion bzw Gasresorption DaB eine solche aktive Ortsveiande-
rung durch Gewichtsregulation aber bei Meerestieren vorkommt, zeigt 
das oben eiwahnte Verhalten der Radiolarien Auch die Siphonophoren 
sind zu einer Regulation befahigt (vergl JACOBS 1937) 

3 Die E r h o h u n g d e s F o r m w i d e r s t a n d e s wird dur th 
bestimmte Veranderungen der Koiperfoim erzielt Am verbreitetsteu 
sind die sogenannten Schwebefoitsatze deren Vorhandensein zur Aus-
bildung der „Chaetoplanktonform" fuhrt Seltener smd die Falle, m 
denen der Korper lang stabartig gestieckt wird (Rhabdoplanktonform), 
verbreitet wieder eme scheibenformige Gestaltung des Gesamtkorpers 
oder bestimmter Korperregionen (Disioplanktonfoim) oder eme ballon-
foimige Ausbildung des Koipers (Physoplanktonform) Die Ballonforni, 
fur die Ctenophoren wie Pleurobrachia, Medusen (Hahtholus, Sarsia), 
Radertiere (Synchaeta monopus), Amphipoden, Annelidenlarven (Poly-
gordms-Trochophora) t>pische Beispiele geben, wiid vorwiegend durch 
Aufnahme von Wasser m den Korper erzielt Es vergroBern sich 
dabei die Leibeshohlenraume oder die Gewebe werden stark wasserhal-
tig Die Wirkung diesei Wasserfullung des Organismus fur die Sink-
geschwindigkeit ist die gleiche wie bei emem Ballon das Aufblasen mit 
Luft Als Nebeneffekt dieser Korperausdehnung durch Wasserau l -
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-
leicher Gallerthullen, wie sie im SuBwasser mehrfach vorkommt, ist 
im Meere selten (Radiolarien z T ), nur bei pelagischen Eiern ist sio 
verbreitet 

Die Erhohung des Formwiderstandes durch OberflachenvergroBe-
rung kann m ruhigem Wasser nur emen beschiankten Eiïekt haben 
Das Absmken wird, wie oben erwahnt, erst eireicht, wenn der Form-
widerstand = unendlich wird, was aber in keinem Falle eintnt t Das 
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Absinken kann also selbst in den extremsten Fallen nur verlangsamt, 
nicht aufgehoben werden. Nun haben zahlreiche der hierher gehören-
den Planktonten neben ihren „Schwebefortsatzen" noch aktive Bewe­
gungsfahigkeit, die Fortsatze sind al^o nur von zusatzlicher Wirkung, 
die besonders dann eintritt, wenn bei Schutzstellungen und dergl. 

(vgl. Fig. 75) die Lokomotionsorgane zeitweise ausgeschaltet sind. 
Doch treten derartige Formanpassungen auch an Planktonten ohne aktive 
Bewegungsfahigkeit auf (Diatomeen, Peridineen, Foi-aniiniferen), ihre 
Bedeutung kann sich also nicht in der oben genannten Hilfswirkung 
erschöpfen. Hier half der Hinweis, daB ja das natiirliche Wasser von 
Turbulenzströmungen erfüllt ist, für die die Planktonformtypen ideale 
Ansatzmöglichkeiten bieten und somit ein Weitertransport mit der 
Strömung ermöglichen, in gleichem Sinne, wie die ganz ahnlichen 
Formtypen der Flugsamen in der bewegten Luft. 

I. a 14* 
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Gleichzeitiges Voihandensein von erhohtem Formwiderstand des 
Korpers und aktiver Fortbewegungsfahigkeit schemen sicli m ihier bio-
logischen Wirkung aufzuheben, da jede Erhohung des Formwider-
standeh gleichzeitig die aktive Fortbewegungsfahigkeit hemmt Dieso 
Storung kann vermieden werden, wenn der Organismus in „Absmk-
Idge" emen groCen Foimwiderstand, in der Bewegungsrichtung aber 
emen genngen aufweist Das ist z B bei der Scheibenform von Sap-
phirina odei der Phyllosoma-Larxe der Fall, auch die Schwebfortsatze 
der Chaetoplanktonten werden bei aktiver Bewegung angelegt und nur 
bei Ausschalten der aktiven Bewegung duich Spreizung m Wirksam-
keit gesetzt (Fig 75), oder sind gleichfdlls so angeoidnet, ddB sie der 
Bewegung wenig dem Absinken viel Widerstand entgegensetzen (Boi-
sten der pelagischen Copepoden') Tiere ohne aktive Fortbewegung 
zeigen oft allseitig abstehende Schwebfortsatze (Rddiolarien, Globige-
rinen) 

E r n a h i u n g s t y p e n Gegenuber dem SuBwasseiplankton mt 
das Meer durch emen hohen Prozentsatz von Tentakelfangern 
( = Taster Lohmann) ausgezeichnet Zu ihnen gehoren die Radiola-
rien, Foraminiferen, Medusen, Mehizahl der Ctenophoien (Ausnahme 
Beroe) Die Beute wird nicht aufgesucht, sondem bleibt an ms Wasser 
\orgestreckten Tentakeln haften und wird von ihnen dem Mund zu-
gefuhrt Den Tentakelfangern fehlt entweder eine a k t u e Lokomotion 
oder ist im Vergleich zur KorpergroCe germgfugig (Quallen') Da die 
KorpergroCe der Tentakelfanger sehi veischiedenaitig ist, reicht auch 
der Spielraum ihrer Nahrungstiere von Klemorganismen (Diatomeen) 
bis zu Fischen In unserem Gebiet uberwiegen die mittelgioBen Ten­
takelfanger (Hydroraedusen, Pleurohraclua), deren Hauptnahrung im 
Gebiet der Copepoden bis Jungfische liegt Im SuCwasserpelagial smd 
Tentakelfanger kaum veitreten 

Der haufigste Ernahrungstyp des Planktons ist der des S t r u d -
1 e r s , vor allem, weil er der Ernahrungstyp der meisten pelagischen 
Larven ist (Mollusken, Polychaeten, Bryozoen, Echinodermen), sof em 
diese Nahrung im Pelagial aufnehmen Ihm gehoren ferner die 
meisten Ciliaten des Plankton (Tmtinnoidea'), einige Rotatorien, die 
thecosomaten Pteropoden und in abgewandeltei Form die Salpen unJ 
Asoidien an Die letztgenannten Arten leiten bereits zu dem gleich-
falls verbreiteten Typ der Fi l tnerer uber, die duieh Borstenkamme 
oder einen anderen Fil terapparat eine jeweils wechselnde Wasser-
menge durchfiltern Eine einfache Form eines solchen Ernahrungs-
modus kommt emem Teil (') der Planktoncopepoden und ihren Lai ven 
zu, der Cladocere Bosmma coregoni, manchen Copelaten, deren ab-
geschiedenes Gallertgehause einen hochkomplizierten Filter- bzw Reu-
senapparat darstellt (siehe Copelata) und schheBlich den Bartenwale 
Strudler und Fi l tnerer smd nicht nur durch mannigfache Uhergangs-
formen verbunden, sondern ahneln sich auch m ihrer biologischen 
Wirksamkeit sehr Sie smd in der Lage im Wassei suspendierten 
Detritus und Nannoplankton aufzunehmen und die lange kontinuier-
hche Tatigkeit ihres Nahrungsaufnahmeapparates ermoghcht tiotz der 
genngen GroBe eine genugende Nahrungszufuhr Naturlich sind — 
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dds SGI ausdrucklich hervorgehoben — kemeswegs alle Stiudlei und 
Filtrierei auf dieses Feinmatenal als Nahrung angewiesen, schon 
Copepoden und Rotatonen dieses T\ps konnen durehaus mittelgroBe 
Diatomeen auf diese Weise aufnehmen, und bei den Bartenwalen bil-
denEuphausiaceen den wichtigsten Nahiungsbestandteil Immerhm 
bleibt bestehen, daC geiade diese Ernahtungstypen das kleinste ge-
formte Nahrungsmatei ial aufzunehmen m der Lage sind und daB im 
Verhaltnis zur KorpergroCe die durchschnitthche Grofie der Nahrkor-
per betrachtlich germger ist als bei Arten anderei Emahrungs t^pen 
Verbreitet smd naturhch auch die Jager, die speziell Nahrungsorganib-
men direkt angreifen und durch Kiefer, Greifhaken oder emen stark 
erweiterungsfahigen Mund aufnehmen Auch dieser Typ ist in den 
verschiedensten GroCenordnungen vertreten, in dei Mikrofauna ge­
boren ihm unter den Rotatonen die haufigen pelagischen Gattungen 
Synchaeta und Trichocerca sowie einige Cihaten an DemgemaB wech-
selt auch hier die Nahrungsar t von Diatomeen und Kleinalgen bis zu 
Fischen und Saugern Erwahnenswert ist noch, daB em Spezialtyp 
der Jager, namlich Arten, die andere Planktonorganismen anbohren 
und aussaugen, im SuCvfasser (hier Radertiere wie Chromogaster, 
Trichocerciden) verbreiteter ist als im Meer 

Über die emzelnen Nahrungsvrege, die von den Phytoplanktonten 
als Produzenten bis zu den groCeren jagenden Tieren als Endkonsu-
menten fuhren, wissen wir im emzelnen noch recht vfenig Neben weit-
gehend einfachen Wegen wie etwa Kleinalgen (besondeis Diatomeen) 
oder Detritus > Euphausiaceen >- Bartenwale ( ;• Raubwale) 
stehen sicher viele komplizierte Zusammenhange Obwohl es bei der-
artigen biologischen Prozessen eigentlich selbstverstandlich ist, sei hier 
noch kurz darauf hingewiesen, daB in diesen Nahrungsketten nicht 
jeweils gesamte organische Substanz emer niedeien Stuf e in organische 
Substanz der hoheren Stuf e verwandelt wird Zunachst wiid ja nicht 
die gesamte Phytoplanktonproduktion in Zooplankton umgesetzt, ein 
ï e i l gelangt an den Boden und w a d hier von der Bodenfauna oder 
Reduzenten aufgearbeitet Dieser Teil ist besonders in Flachmeeren 
mit wechselnden hvdrographischen Faktoren bisweilen betrachtlich, in 
der Kieler Bucht bedecken z B gelegentlich abgesunkene Plankton-
diatomeen in dicker, schwammiger Lage tiefere Stellen des Bodens 
]n gleicher Weise gelangt em Teil des Zoöplankton auf den Boden 
(\ergl die Verhaltnisse im Wattenmeer bei Ebbe und Flut) Ferner 
geht bei der Nahrungsaufnahme ein bestimmter, von Ait zu Art wech-
selnder Teil verloren Die emzelnen Tiere haben also emen veischiede-
nen Ausnutzungskoefflzienten ( N A U M A N N ) Das Defizit zwischen poten-
tieller und zum Aufbau verwendeter Nahrungssubstanz wird bedingt 
1 durch die Art der Nahrungsaufnahme, bei bestimmten Ernahrungs-
t)pen wird nur em Teil der gefangenen Organismen aufgenommen, der 
ubrige Teil wird aber beim Nahiungsfang so geschadigt, daB die 
Organismen absterben und z T mit Schleim vermengt, absmken 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 emen niedngen Nahrungskoeffizienten Geringer ist dieser 
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Verlust bei Fi l tnerern und Tentakelfangern, am geringsten bei Jagern 
— 2 Durch die ph> siologische Polyphagie Von der dem Darm ein-
verleibten potentiellen Nahrsubstanz wiid je nach den Arten und de ' 
Leistung ihrer Feimente em \erschiedenei Teil vom Organismus aut-
gcnommen Diesei Teil ist gering bei Nahiungsspezialisten — 3 Duich 
das gegenseitige Verhaltnis von Betriebsstoffwechsel zu Baustoffwechsel 
Hoher Betriebsstoffwechsel, wie er bei intensiv sich bewegenden Tieren 
\orhanden ist, bedingt einen prozentual geringen Umsatz der Nahrung 
in korpereigene Baustoffe 

R e g i 0 n e n b 1 1 d u n g i m P e l a g i a l 
Wie in den anderen groBen Lebensraumen tn t t im Pelagial verti-

kale Zonenbildung und horizontale Regionenbildung auf Fur die verti-
kale Zonenbildung ist das Licht em entscheidender Faktor, der in 
erster Lime allerdmgs das Phytoplankton beeinfluBt, doch entzieht si th 
auch das Zooplankton nicht seiner direkten oder indirekten Wirkung 
In zweiter Lime wirkt die 'vertikdle Temperatursohichtung Fu r die 
vertikale Zonenbildung sind mehrfach Einteilungen versucht worden 
(vgl S T E U E R 1910), die aber fur unser Gebiet kaum in Betracht 
kommen, da infolge der Flachseenatui der Nord- und Ostsee die groB-
ten Beziike im Gebiet m die obersten Zonen fallen Lediglich die tief-
sten Bezirke der Ostsee und die Tietengebiete an der norwegischen 
Kuste, im Skagerrak und Kattegatt konnten rein der Tiefenlage nach 
bereits em besonderes Tiefenpelagial aufweisen In der Ostsee fehll 
eine solche „bdthypelagische" Fauna jedoch aus historischen und 
hj drographischen Grunden vollkommen, in den anderen Gebieten ist 
fcie im Vergleich zu den entsprechenden Tiefengebieten des Ozeans und 
des Mittelmeeies auffallend germg Es waren als Tiefenformen unseres 
Gebiets Arten der Decapodengattung Pasiphaea, die Ostrakoden dei 
Gattung Conchoecia, der Amphipode Scina horealis, Sagttta maxima, 
die Copepoden Candacia norvegtca, Cliiridius armatus, Euchaeta nor-
vegica u a zu nennen Wie arm an bathypelagischen Ticfseefischen 
dieses Gebiet ist, zeigt em Blick in die Bearbeitung der Fische in dem 
vorliegenden Weik Es beruht diese Aimut auf der weitgehenden A)i-
schlieCung unseres Tiefengebietes durch unterseeische Schw ellen sow le 
auf der fur kaltstenotherme Tiefentiere grenzsetzenden Wirkung des 
Golfstroms Diese mangelhafte Zonenbildung besagt naturlich nicht 
daC vertikale Planktonschichtungen in unserem Gebiet fehlen Da diese 
durch Wanderung einzelner Arten m optimale Tiefenzonen oder durch 
Überschichtung verschiedener Wasserkoiper mit verschiedenen Plank­
tonfaunen entstehen, ist ihr Auftreten naturlich m Nord- und Ostsee 
leicht moglich und tatsachlich nachgewiesen (Fig 78) Es haben diese 
Schiohtungen aber nichts mit den giolSen Vertikalzonen zu tun 

Bei der houzontalen Regionenbildung steht der Gegensatz Hochsee-
pelagial — Kustenpelagial (ozeanisch — neritisch) im Vordergrunrt 
Beide Gebiete unteischeiden sich durch das Veihaltnis \on holopela-
gi&chen zu meropelagischen Tieren Die Hochsee ist das Gebiet der 
holopelagischen Tiere, an den Kusten treten die meropelagischen Tiere 
in den Vordeigrund die ja infolge ihrer Abhangigkeit vom Boden-
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gebiet groCenteils auf Kiistennahe und Flachmeere angewiesen sind. 
Viele Hydromedusen, Quallen, pelagisohe Larven, Cladoceren, Tintin-
nen kennzeichnen das neritische Plankton, wahrend Salpen, Siphono-

Fig. 76. "Verschiedenheitcn des Planktons in der Ostsee (Bornholmbecken) 
in verschiedenen 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. HENTSCHEL 1939. 

phoren, Radiolarien Charaktertiere des ozeanischen Planktons sind. Es 
inuB jedoch hervorgehobeu werden, daB der besondere Charakter des 
neritischen Pelagials nicht allein durch den Zugang von meropela-
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gischen Tieren bedingt wird, sondern daB es auch spezifisch neritischo 
Holoplanktonten gibt (z. B. Arten der Copepodengattungen Centro-
pages, Acartia). Bei einem Vergleich mit dem Mittelmeer ergibt sich 
ein besonders stark neritischer Charakter des Nord- und Ostseeplank-
tons, ein Hinweis. daB nicht nur die Kiistennahe, sondern auch die 
geringe Tiefe hierfür maBgebend ist. 

Immerhin ermöglichen 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 gescheukt, 
da sie bei genauer Kenntnis ihrer Verbreitung und Lebensweise Riick-
schliisse auf Wassertransport und Wasserströmungen gestatten, 
(Vergl. G R A N 1902, OSTENFELD 1931, RUSSELL 1935, KÜNNE 1937.) 
Auf Grund dieser Arbeiten ergibt sich folgendes: Durch die StraCe von 
Dover dringen Warmwasserformen in die Nordsee ein, die aber nur 
z. T. ozeanische Warmwasserar ten sind, z. T. dem speziellen Kanal-
wasser angehören. Als eindringende Leitformen des Kanalwassers 
nennt KÜNNE 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, Slahherlii 
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 iakeri, 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 können; 
der Golfstrom und seine Abzweigungen können auch nördlich von 
Schottland ozeanische Warmwassertiere einströmen lassen, die ver-
schieden weit in unser Gebiet gelangen können, 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 piloselln. Nicht wenige Leitformen dieses 
warmen atlantischen Wassers gelangen aber nur auf diesem nörd-
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, 
femer 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 nördlich von Schottland werden zahlreiche 
Arten in unser Gebiet befördert, die dem temperierten atlantischen 
Wasser angehören. Natürlich ist eine scharfe Grenzziehung gegeniiber 
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der vorigen Gruppe niclit iiberall gegeben, doch treten diese Arten ent-
sprechend den mehr konforinen Lebensbedingungen im Gebiet z. T. in 
wcifer Verbreitung im nordlichen Nordseegebiet auf, wahrend die typi-
schen Warmwasserarten sehr unregelmai3ig und meist nur in dem 
StraBenbezirk von den Hebriden bis ins Kattegatt erscheinen. Zu 
diesen ozeanischen Arten temperierten Wassers zahlt OSTENFELD 1931 
die Radiolarien Challengeron armatum, Ch. diodon, Choenicosphaera 
murrayana, Cladoscenium tricolpium, Clathrocyclas craspedota, Diciyo-
l)himus Clevei, Echinomma trinacrium, Plagiacantha arachnoides, 
Protocystis iridens, P. xipliodon, Trochodiscus echinodiscus und helioi-
des, die Tintinne Dictyocysta elegans, die Ceriantharier-Larven Arach-
nuctis albida und A. Bournei, die Gopepoden Aetideus armaius. Can-
dacia armata, C. gracilimana, C. norvegica, C. rotunda, Chiridiuit 
armaius, Metridia lucens, Oithona atlaniica, 0. similis, Pleuromamma 
robusta, den Amphipoden Scina borealis. Auch die Mehrzahl dieser 
Arten halt sich in den tieferen Schichten des nordlichen Gebietes aut, 
im Gegensatz zu den echten Warmwasserarten pflanzt sich oftenbar 
cin Teil der Arten im Gebiet fort und schlieBt sich an die indigenen 
Arten an. Als indigen im Gebiet sind gröBtenteils 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 gehören die Gopepoden Acartia Clausi, 
Anomalocera Patersoni, Centropages typicus, Euterpe acutifrons, Labi-
docera ivollastonii, Microselella norvegica und Sagitta bipunctata 
(elegans). 

Eine Reihe von Leitformen zeigt auch das z. T. gleichfalls nördlich 
von Schottland einströmende nördliche (boreale) ozeanische Wasser. 
Zu ihnen gehóren nach RUSSELL 1935 und KÜNNE 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-
ioscelis megalops, Meganyctiphanes norvegica, der Amphipode Themisfo 
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 Westküste 
Englands bis in den Kanal hinein und können vereinzelt (z. B. Nycti-
phanes couchi, vielleicht auch Themisto) von hier aus die Nordsee 
erreichen. OSTENFELD führt 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, Pliorticium pylonium, Plectacantha oikiskos, Protocystis Har-
stonii, Rhizoplegma boreale, die Tintinnen Cyttarocylis edentata, 
Ptychocylis urnula, die Gtenophore Beroë cucumis, die Gopepoden Cala-
nus flnmarchicus, Euchaeta norvegica, Microcalanus pusillus, die 
Ostrakoden Conchoecia elegans, C. obtusata, die Amphipoden Themisto 
comjyressa, Hyperia galba, H. medusarum, die Tunicate Fritillaria. 
borealis und den Ghaetognath Sagitta maxima an. Auch unter diesen 
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Arten findeii sich viele, die sich bereits im Gebiet fortpflanzen. Zu 
den nördlichen Arten geboren auch die von OSTENFELD aufgefiihrten 
arktisch-borealen Arten, die sich in ihrer Verbreitung bereits den ark-
tischen nahern. 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, Heterorhahdus norvegicus, 
den Ostrakoden Conchoecia borealis, die Amphipoden Themisto com-
pressa f. bispinosa, Th. abyssorum, die Schnecke Clione limacina, 
den Chaetognath Krohnia homata und die Tunicate Oikopleurn labra-
doriensis. 

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

Aus diesen Aufzahlungen geht hervor, daB die nördlichen Geblete 
des Nordseeraums einschlieClich Skagerrak und Kattegatt, und zwav 
in erster Linie die Tiefengebiete, in viel reicherem Mafle 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 nördlichen und süd-
lichen Nordseegebiete hervorgerufen; selbst in den neritischen pela-
gischen Faunen bestehen innerhalb der Nordsee betrachtliche regionale 
Unterschiede. Sie beruhen z. T. auf klimatischen bzw. tiergeographi-
schen Unterschieden (lusitanische Arten im Süden, nördliche im Nor­
den), z. T. auf den verschiedenen Bodenverhaltnissen (im Süden vor­
wiegend Sandboden und Sandküsten, im Norden vorwiegend Fels-
küsten), die natürlich auf meropelagische Tiere einen bedeutenden Ein-
fluC besitzen können. Die Medusenfauna eines Gebiets ist ja weit-
gehend abhangig von der bodengebundenen Polypenfauna. OSTENFELD 
1931 gibt auf Grund des von den Terminfahrten der Kommission für 
Meeresforschung erbrachten Materials eine Teilung der neritischen 
Arten in nördliche und gemaCigte. Zu den nördlichen neritischen 
Arten reohnet er Cyttarocylis denticulata, Plychocylis obtusa, Rathkea 
octopunctata, Sarsia tubulosa, Acartia longiremis, Halithalestris Cronii, 
Pseudocalanus elongatus, Evadne nordmanni, Idysis mixta, Neomysis 
rulgaris, Thysanoëssa inermis, Th. raschii, Th. longicaudata, Hyperoche 
tauriformis, zu den „temperate neritic species" Noctiluca miliaris, 
Acanthocystis pelagica, Raphidiophrys marina, Hybocodon prolifer, 
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Laodicea calcarata, PJualtdium hemisphaencum Sarsta eximia, 
Euphysa aurata, E galanthus, Tiara ptleata, Pelagia perla, PleurO' 
hrachia pileus, Alaunna composifa, Evadne spimfera, Podon inter-
niedius, P leuckarii, P polyphemoides, Centropages hamatus, Isias 
clavipes, Paracalanus parvus, Teniora longtcornUi, Oithona nana, 
Leptomysis gracilis, Macrop'iis Slabben, Gastrosaccus sanctus, G sptm-
fer, Paramysis ornatus, P spiritus, Themtsto gracilipes, Apherusa 
Clevei Diese Listen sind noch erganzungs- und korrektionsbedurftig 
Besonders auffallend smd die Unterschiede bei den Quallen, im sud-
lichen Nordseegebiet treten Cyanea Lamarcki, Chrysaora hyo'icella, 
Rhizostoma pulmo, im nordlichen Gebiet Cyanea capiUaia her\oi 

Lnter Hervorhebung der hiuRgsten Arten gibt OSTENFELD folgende kurze Clia 
raktenstik der einzrlnen Nordseeregionen wobei hior nur das Zooplankton beruck 
sichtigt sei ein deutliches jahreszeitluhes Maximum einer Art ist durih Hinzufu^en 
eine^ Buthstabens S ~ Sommer H — llerbst W — Winter F = 1 ruhhng gekenn 
?eKhnet 

I Flamisthe Sec Sehr haufig Sagitta hipunctato die Copepodc n Temora longi 
cornts Pseudocalanus elongatus, Acartia clausi Centropages hamatus Paracalanus 
parvus Otthona nana Calanus fintnarchtcus Copepoden und Decapodenlarven (S) 
Oikopleura haufig der Copepode t utei pe acutifrons (S) fernei Plewobrackta 
pileus (F S) Noctiluca miliarts (S) H>dromedusen (F—H) nicht seiten smd 
Echinodermen Larven (S) Labidocera \\ oil a stom (S) als hauSg werden auth tjcho 
Oder liemipelagische Krebse wie Phiisica inartna Gastrosaccus Paramysis sptiitus 
angegeben Als Leitform des flamischen Kustenwasstrs betrathtet KUNNE die Meduse 
Clytia pelagica 

II Sudlicher Teil der Nordsee Haufig Oithona simihs (S) Pseudocalanus elon 
gatus Oithona nana Acartia clausi (S) Tintmnopsts ventrtcosa (H) Nociuuca miU 
arts (S) Sagttta bipunctata (S H) sowie l-chinodermen und Lamellibranthierlar\en 
nicht ^elten Oikopleura buteipe acutifrons (H) \ ls Leitform des deutschen Kusten 
\^assers bezeichnet KLNVE die Meduse Sarsia tubulosn 

III Nordlicher Teil der Nordsee Sehr haufig Metridia lucen^* Calanus fmmar 
chicus haufig Themisto abyssorum (H) Microsetella norvegtca Anomalocera pater 
soni (S) Temora longicorms (S) Pseudocalanus elongatus (F/S) Centropages typi-
cus Cyttarocylis denticiilata C gigantea (W) Fvadne nordmanm (S) A-'atttn clausi 
sowie Decapoden und Schizopoden Larven nicht seltcn Acanthometriden (S) Proto-
cystts tridens (S) und Podon tntermedius (S) 

IV Skagerrak Sehr haufig P'ieudocalanus elongatus Temora longtcornis Ca 
lanus finmarchicus Sagitta elegans Acartia longiremis Centropages hamatus, Otthona 
simtlis 4gtantha digitalis liaufig Krohnia hamaia Acartia clausi, Anomalocera Pater 
som Centropages iypicus Euchaeta norvegtca, Meindia longa, Paracalanus paivus, 
Conchoecia elegans Evadne nordmannt Themisto abyssorum Limacina retioversa, 
Oikopleura dtoica nicht seiten Obelia sp Podon tntermedius 

V Ivattegatt Sehr hkufig Pseudocalanus elongatus Temora longtcornis, Sagilta 
elegans, Acartia longiremis Centropages hamatus Oithona similis Pqracalanus par­
tus haufig tivadne nordmanm, Oikopleura dioica nicht seiten Pleurobrachta pileus, 
Obelia sp bteenstrupia nutans Acartia clausi, Calanus finmarchicuf Podon inter' 
medius Obwohl die oben genanntcn Listen in den F inzelgebieten nuht direkt vor-
gletchbar bind da sie auf Schatzung verscbiedener Autoren beruhtn durften sie doch 
die dominierenden Arten der cinzelnen Gebiete bringen ' 

Das Beltseegebiet ist em Gebiet regsten Wasseraustausches und 
zGigt daher in semem Planktonbestand emen haufigen und kurzfnsti-
gcn Wechsel Rein regional ergeben sich naturhch nur zwei Wasser-
emstiome, em Nordstrom aus dem Kattegatt und ein Oststrom aus der 
Ostsee Der Noidstiom stammt aber aus einem Gebiet, das selbst 
Sammelbecken verscbiedener Stroine ist und daher veisohiedenartige 
Planktonelemente enthalten kann Durch diesen Noidstrom konnen 
nicht nur Nordseearten (Microsetella norvegtca, Calanus finmarchicus, 
Euchaeta norvegtca, Tomopteris helgolandtcus, Noctiluca mihans, 
niehrere Medusen) sondern auch ozeanische Arten (Siphonophoien 
Beroe cucumis, Aglantha digitalis, der Pteropode Limacina retrovei sa, 
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 überall an der Kuste vor 
und können von hier aus ins Meer gelangen. Immerhin gibt es einige 
in unserem Gebiet spezifische Ostseearten, die nach unseren bisheri-
gen Kenntnissen solche Brackwasser meiden, es sind die Meduse Hali-
tltolus 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. mar.Hima, deren Salz-
gehaltsoptimum bei 2,5—5,3"/oo liegt, das Rotator Synchaeta nionopun, 
das in den nördlichen und östlichen 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 Telle des Ostseebeckens gelangt. Wahrscheinlich können 
hierher noch die beiden Varietaten oder Arten Keraiella cochlearis var. 
recurvispina und K. quadrata var. platei, die fiir die innere Ostsee 
charakteristisch sind, gezahlt werden. Ubergangsformen zu den ver-
breiteteren Brackwasserarten sind Acartia bifilosa, indigen bis in die 
Beltsee, und Synchaeta fennica, die zweifellos bei uns im Oslseegebiet 
ihre Hauptentwicklung zeigen und nur zerstreut in anderen Brack-
wassern auftreten. 

Neben den einströmenden 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 haufigen Cope-
poden Acartia tongiremis, A. clausi, A. hifilosa, Centropages hamatus, 
Pseudocalamis 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-krien) 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 unregelmaBigen Abstanden die Darsser Schwelle iiber-
schreitet, eine Reihe Plankter der Beltseegebiete in die Ostsee bis in 
die Tiefenregionen des Bornholmbeckens, wo sie sich ja nach den An-
sprüchen der Art verschieden lange Zeit halten können. Daneben gibt 
es jedoch in der Ostsee noch typisch marine holopelagische Plankter, 
z. B. die Ctenophore Pleiirobrachia pileus, die Tunicaten Oikopleura 
dioica, Fritillaria horealis (mehr im Tiefenwasser), der Ghaetognath 
Sagitta elegans (geschlechtsreif nur im salzreichen Tiefenwasser), die 
Meduse Aurelia aurita u. a. in welter Verbreitung. Das meropelagische 
Larvenplankton tritt allerdings sehr zuriick, nur die Larven von Myti-
lus edulis, Balanus improvisus und die Gyphonauies-La.T\e sind ver-
breitet, regional noch die Larven von Hydrohia ulvae und einzelne 
Polychaeten (Spioniden, Harmoihoe). Die dominierenden Gruppen des 
Ostseeplanktons sind Copepoden, Cladoceren, Rotatorien, Tintinnen. 
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F ü r das südliche und zentrale Ostseebecken sind wichtig die Cope-
poden Acartia bifilosa, A. longiremis, Eiiryiemora hirundo, Pseudo-
calanus elongatus, Temora longicornis, die Rotatorien Synchaeta hal-
tica, S. littoralis, S. cecilia, S. triophthalma, Mastigocerca marina, 
Keratella quadrata, K. iecta, K. cochlearis, die Gladoceren Evadne 
nordmanni, Podon polyphemoides, P. iniermedius, Bosniina obtusiros-
tris maritima, die Tintinnen Tintinnopsis campanula, T. beroidea, T. 
tubulosa, Stenosemella steinii u. a. In den nördlichen Gebieten der Ost-
see, besonders im Bottnischen und Finnischen Meerbusen, ilndert sich 
das Zooplankton nicht unwesentlich. Pseudocahoms, Temora, Acartia 
longiremis verschwinden, es treten hinzu Limnocalanus grimaldii, die 
neben Eurytemora hirundo zur führenden Copepodenart wird, Syn­
chaeta fennica, S. monopus, auBerdem schon bei zirka ö^/oo Salzgehalt 
in groBerem Umfang euryhaline SüBwasserplankter, also C^dops-Arten. 
Rotatorien wie Polyarthra trigla, Notholca longispina, Asplanchna 
priodonta, Collotheca mutabilis, Filinia longiseta und Daphnia- und 
Ceriodaphnia-Arien. 

Eine besondere Modalitat zeigt das Plankton ruhigerer Brack-
wassergebiete. 

Marine Kleingew&sser 
Die marinen Kleingewasser zeigen eine enorme Vielgestaltigkeit der 

hydrographischen und chemischen Bedingungen. Die geringen Wasser-
massen der Tümpel unterliegen ja in starkem MaBe den verschieden-
arligen Bedingungen ihrer speziellen Umgebung. Diese schon von den 
SüDwasser-Kleingewassern 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 Strandgewasser (regelmaBiger Einstrom bei Flut, 
gelegentlicher Einstrom in der Springhochwasserregion und im Euli-
toral der Ostsee, Spritzwasser, unterirdisches salziges Sickerwasser). 
Dadurch wird in der Mehrzahl dieser Gewasser ein starkes Schwan-
ken des Salzgehalts erreicht. In Gewassern mit langsamem oder nur 
gelegentlichem Einstrom von Salzwasser tritt eine starke Salzschich-
tung ein, salzreiches Tiefenwasser wird durch salzarmes Oberflachen-
wasser so überschichtet, daB durch diese Sprungschicht die normale 
Wasserzirkulation behindert wird und in dem sauerstoffarmen Boden­
wasser selbst in kleinen flachen Tümpeln starke Faulprozesse und 
Sapropelbildungen eintreten. 

Trotz dieser reichen oekologischen Verschiedenheiten bietet die Be-
siedelung der marinen Kleingewasser ein recht einheitliches Bild. 
GröBere Strandseen, die mit dem Meer in Verbindung stehen, sowie oft 
und reich mit direktem Meerwasser versorgte Tümpel 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 Kleingewasser besiedeln könnea. 
Dabei ergibt sich jedoch noch folgende Regel. Die Kleingewasser sind 
reicher mit SüBwasser- bzw. Brackwasserelementen besiedelt als 
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Meeresgebiete mit gleichem durchschnittlichen Salzgehalt. Das ist be-
sonders auffallig beim Plankton, dessen eutrophe Modalitat des Brack-
wasserplanktons ja durch das Auftreten zahlreicher SüCwasserplank-
tonten gekennzeichnet war (Brachionus-AHen, Diaptomus u. a.). Das 
Phytal der Strandseen wird meist von der Litorina-rudis-Idotea-viridis-
Coenose besiedelt, die bier aber durch das besonders reiche Auftreten 
mancher Insekten (Raupe von Aceniropus niveus, der Kafer Macroplea 
miitica, Sigara-Arien u. a.), Naididen (Stylaria lucustris u. a.) und SiiC-
wasserschnecken {Limnaea ovaia, Bithynia fentaculata) eine besondere 
Note erhalt. An geschiitzten Stellen mit reichem Pflanzenwuchs treten 
Wasserinsekten besonders reichlich auf. Unter ihnen befinden sich eine 
Anzahl halobionter oder halophiler Arten, z. D. unter den Kafern der 
Dytiscide Coelarnbus parallelogrammtis, der Haliplide Halipltifs apicalis, 
die Hydrophiliden Ochthet)ius impressicollis, 0. auriculatus, 0. viridis, 
0. marinus, Enochrus bicolor, unter den Wanzen Sigara lugubris, 
Notonecta viridis. Neben ihnen besiedeln eine Anzahl euryhaliner SüB-
wasserinsekten das Gebiet. Übrigens ist die Halophilie mancher In­
sekten. worauf LiNDBERG 1936 (Teil XL e S. 105) besonders hinweist. 
regional verschieden. So sind im nordöstlichen Ostseegebiet einige Arten 
deutlich an Salzwasser gebunden (die Wanze Gerris thoracicus, die 
Kiifer Haliplus flavicollis, H. ol)liquus und Enochrus melanoceptialus, 
die im siidlichen Ostseegebiet auch durchaus im SiiBwasser vorkommen. 
Wie die obengenannte Gerris-Art zeigt, tritt in stillen Brackwasser-
gebieten auch die Wasseroberflachenfauna auf {Oerris, Hydrometra, 
CoUembolen). 

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

Abweichender verhalt sich die Tierwelt der Weichböden. Hier tritt 
in flachen Strandgewassem die bereits S. 52 geschilderte Cyprideis-
Manayunkia-Coenose auf, die ihre ausgepragteste Entwicklung gerade 
in den Strandgewassem erreicht. Sie enthalt zwar gleichfalls eine 
Reihe von SiiCwasserarten (Tubiüciden), doch überwiegen hier spezi-
üsche Bewohner. In einem schwach salzigen Strandsee (Waternevers-
dorfer See in Holstein) fand LENZ 1933 eine eigenartige Tendipediden-
larvenfauna. Neben Chironomus plumosus t raten hier Arten der Gat-
tungen Einfeldia, Fleuria und Lemiola als Leitforraen auf, LENZ 
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schlagt daher die Bezeichnung „Fleuria-See" für 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 
Ostseeraulden werden in ihnen vermiBt. 

Eine auffallend arten- und individuenreiche Fauna entwickelt sich 
in Strandgraben, die mit dem Meer dauernd oder gelegentlich in Ver-
bindung stehen. Der Reichtum beruht einmal darauf, daC in diese 
Gebiete in reichem MaCe Wasserinsekten und ihre Larven eindringen. 
Wir flnden hier selbst bei einem Salzgehalt bei zirka lO /̂oo bereits 
Trichopteren-Larven, Odonatenlarven (besonders Ischnura elegans) 
und zahlreiche Wasserkafer (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 gröBte Vorkommensdichte, der Pflanzenwuchs wird 
noch von der Litorina-rudis-Idotea-viridis-Coenose besiedelt mit einer 
Massenentfaltung von Hydrobia haltica. Neben diesen weiter ver­
breiteten Arten scheint aber dieser Biotop eine nicht unbetrachtliche 
Zahl speziflscher Arten zu enthalten, wenigstens sind mehrere Tur-
bellarien gerade in diesem Lebensraum gefunden worden {Proxonetes 
fllum. fsenüograJIiUa arenicola, Promesostoma hamiferum, P. lugubre, 
Promonotus schultzei). Überall an den deutschen Kusten lebt auch die 
Garneele Palaemonetes varians in groCen Mengen in derartigen Strand­
graben. Unter den Oligochaeten kann Rhizodrilus pilosus als Gharak-
terart für solche Gewasser gelten, der in grofien Mengen hier auftritt, 
neben ihm sind Pachydriliis lineatus, Paranais Utoralis, Nais elinguis, 
Tubifex costatus haufig. Es mogen diese faunistischen Besonderheiten 
der Strandgraben zum Teil (Mikrofauna) auf der Existenz von 
schwimmenden oder oberflachennahen Algenfilzen in ausgedehnten 
Purpurbakterienflachen, die den Boden der Gewasser in intensiver 
Rosafarbe leuchten lassen, beruhen. Gerade diese Purpurbakterien-
gebiete zeigen eine Massenentwicklung von Ciliaten (Fronionia marina, 
Paramaecium calkinsi u. a.). 

Selbst temporare, durch gelegentliche Hochfluten gebildete Tümpel 
im Gebiet der supralitoralen Salzwiesen, scheinen spezifische Bewohner 
aufzuweisen. KUNZ 1935 fand auCer den in brackigem Lückenwasser 
verbreiteten Gopepoden Amphiascus clandestinus und Hmiella muelleri 
in solchen Gebieten Pseudectinosoma minor und Parepactophanes 
minuta, sowie die auch in Vaucheriafllzen lebende Horsiella trisetosa. 

Eine starke Abnahme mariner Arten zeigen die Meeresstrand-
lümpel, die nur durch salzige Sickerwasser oder seltene Überflutungen 
Salzwasser erhalten. Aui3erlich können sie durch reiche Entwicklung 
von Purpurbakterien, Algenfilzen, Enteromorpha-Massen sehr an die 
oben erwahnten Strandgraben 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 Tümpel treten nur wenige Arten auf, diese aber 
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oft in groBen Mengen. Die Radertiere Bracliionus plicatilis, Pedalia 
fevmica, die Copepoden Diacyclops bictispidaitcs, D. bisetosus, Eury-
iemora velox sind die wichtigsten Reprasentanten des Zooplanktons. 
Am Boden treten in groCen 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, Heferocypris salinus, aut, die alle aber 
auch in Strandtiimpeln vorkommen können, 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. DaB Oligocliaeten hier haufig sind (Nais elinguis, 
Pachydrilus lineatus) ergibt sich ohne weiteres aus der Biologie der 
iiiarinen Oligochaeten. Die Armut solcher Gebiete an Meeres- oder 
Brackwasserarten wird aber z. T. kompensiert durch einen besonders 
starken Einstrom von euryhalinen SiiCvpassertieren in solche Gebiete, 
auch wenn ihr durchschnittlicher Salzgehalt ziemlich hoch liegt. Hier 
dringen in Gebiete von 7—lO^/oo Salzgehalt die Assel Asellus aqua-
ticus, die Wasserspinne Argyroneta aqtiatica, die Schnecke Limnaea 
palustris vor, und besonders charakteristisch sind fur diese Gebiete die 
zahlreichen Wasserinsekten (besonders Coleoptera und Rhynchota) und 
Insektenlarven, vor allem Dipterenlarven, aber auch Kafer- und Tri-
chopterenlarven, auch limnische Hydracarinen sind in solchen Gebie-
ten nicht selten. Dadurch werden diese Strandtümpel die Gebiete des 
Meeres, die den stiirksten Einstrom limnischer Tierarten aufweisen. 

Diese Meeresstrandtiimpel bieten gleichzeitig die Lösung fiir die 
lange Zeit umstrittene Herkunft der Tierwelt der Binnensalzstellen. Es 
ergibt sich, dafi die Binnensalzstellen nur eine verarmte Fauna der 
Meeresstrandtiimpel aufweisen. Nicht alle Tiere der Meeresstrand-
gewasser dringen in die Binnensalzstellen vor, ein Teil bleibt thalasso-
biont, die Auswahl wird wohl in erster Linie durch die Verbreitungs-
möglichkeit und erst in zweiter Linie durch physiologische Besonder-
heiten bestimmt. Einige Arten sind allerdings in mitteleuropaischen 
Binnensalzwassern bekannt, die dem Meeresstrand der Nord- und Ost-
see fehlen. Es sind dies Artemia salina (nur friiher in einer Saline 
bei Greifswald), die Copepoden Cletocamptus retrogressus und Diapto-
mus salinus, das Rotator Rliinoglena fertöensis und einige Kafer. Die 
letztgenannte erst kürzlich entdeckte Rotatorienart ist bisher nur aus 
zwei deutschen, schwachsalzigen Seen bekannt (Neusiedler See und 
Siifler See bei Halle), ihre Gesamtverbreitung ist noch unbekannt, die 
iibrigen sind pontische bzw. pontisch-mediterrane Arten, die in ihrem 
Kerngebiet auch in Meeresnahe vorkommen und oftenbar aus klima-
tischen Gründen dem Strandgebiet der Nord- und Ostsee fernbleiben. 
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