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Aus dem Max-Planck-Institut fiir Meeresbiologie (Laboratorium Strenzke),

Wilhelmshaven!) und der Station Marin d’Endoume, Marseille?)

Die terrestrische Kleinarthropodenfauna
in den Tenarea-Trottoirs des Westmediterranen Litorals

Von Reinhart SCHUSTER

(Zoologisches Institut, Universitit Graz)

1. Einleitung

In der Gezeitenzone mancher Felskiisten des Mittelmeeres bildet Tenarea tortuosa
(EspER) Lemoine, u. a. synonym Lithophyllum tortuosuim EspER und L. cristatum MENEGH,
eine Rotalge aus der Familie Corallinaceae, einen kalkigen Aufwuchs verschiedener
Stiarke. Haufig ist dieser Aufwuchs als michtige, manchmal iiber einen Meter breite,
vom Felsen abstehende und auf lingere Strecken hin durchlaufende Kalkbank ausge-
bildet, fiir die sich in der marin-biologischen Literatur bereits der treffende Ausdruck
,, Trottoir eingebtirgert hat (DELAMARE et Boucrs 1951, PEREs et PICARD 1955, u. a.).
In diesem sehr pordsen und hohlraumreichen Kalkaufwuchs, der vom Meerwasser stark
durchspiilt und bei starkerem Wellengang rhythmisch vollstindig unter Wasser gesetzt.
wird, lebt eine artenarme, aber iberraschend individuenreiche charakteristische ter-
restrische Kleinarthropodenfauna, wie ich bereits bei meinen ersten vorldufigen Trottoir-
Untersuchungen an der franzdsischen Ostpyrenéenkiiste, der Cote des Albéres, feststellte
(ScHUSTER 1956). Im Spitsommer 1956 konnte ich die Untersuchungen an der Kiiste
der Provence in groBlerem Umfange vergleichend fertsetzen. Die vorliegende Arbeit
gibt, basierend auf den bisherigen Untersuchungsergebnissen, eine zusammenfassende
Darstellung iiber die Okologie der terrestrischen Kleinarthropodenfauna in den west-
mediterranen Trottoirs. Die Untersuchungen sollen vergleichend fortgesetzt werden.

Herrn Prof. J. M. Peres, Direktor der Station Marin d’Endoume, méchte ich hiermit fiir die
groBziigige I'érderung meiner Untersuchungen bestens danken. Ebenso gilt mein aufrichtiger Dank
Herrn Dr. K. Strenzke, Wilhelmshaven, fiir die vielseitige Unterstiitzung meiner Arbeit an seinem
Laboratorium.

2) Das Untersuchungsgebiet
a) Charakterisierung des Trottoirs

Das Tenarea-Trottoir ist, da es zwischen Meer und Festland einen schmalen Grenz-
streifen bildet, stark dem Einflul3 des Meerwassers unterworfen. Diese fiir Terricoltiere
sehr exponierte Lage des Trottoirs macht es verstandlich, dal3 sich die bisherigen Unter-
suchungen vorwiegend mit der marinen Faunenbesiedlung des Trottoirs befassen.

FeLbMANN (1938) hat das Tenarea-Trottoir in seine algensoziologischen Untersuchun-
gen einbezogen. Er stellte fest, daBl noch andere Kalkalgen —- z. B. Lithophyllum — im
Trottoir vorkommen, jedoch in so geringer Menge, daf} sie fiir den Aufbau des Trottoirs
keine wesentliche Bedeutung haben. DELAMARE et Boucrs (1951) beschiftigten sich vor-
wiegend mit der tierischen Besiedlung des Trottoirs; ihre Untersuchungen dienten in
erster Linie einer Bestandesaufnahme der marinen Trottoir-Fauna, obgleich sie auch

1) Forschungsstipendium des Deutschen Akademischen Austauschdienstes, Bonn.

2) Trmoglicht aus den Mitteln des osterreichischen |, Theodor-Kérner-Stiftungsfonds zur Unter-
stiitzung  von Wissenschaft und Kunst1g56, durch ein vom Institut Francais de Vienne ver-
mitteltes kurzfristiges franzosisches Stipendium und durch eine Subvention seitens der Station Marin
d’Endoume.
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die nebenbei gefundenen Tiere terrestrischer Herkunft anfithren. Die beiden Autoren
fanden ecine auBerordentlich reichhaltige marine FFauna, was auf die starke Durch-
spiilung des Trottoirs zuriickzufiihren ist; das Trottoir ist viel stirker vom marinen als
vom terrestrischen Milieu her beeinfluft. In den letzten Jahren hat man sich besonders
an der Station Marin d’Endoume mit den marin-6kologischen Verhiltnissen der
mediterranen Tenarea-Trottoirs beschiftigt; das Hauptgewicht dieser Untersuchungen
liegt aabei auf der Morphologie, Entwicklung und Dynamik des Trottoirs (u. a. PERES
et PicarD 1952 und 1955, HuvE 1954, PICARD 1954).

Tenarea tortuosa ist eine fiir die Gezeitenzone — nach der Litoralaufghederung von
PerEs et Picarp (1955) fiir das ,,Mesolittoral inferieur* — typische Kalkalge, die sich
hesonders an Stellen mit bewegtem Wasser gut entwickelt (vergl. otos). Das Mittel-
wasser bedeckt gerade noch den unteren Rand eines gut entwickelten Trottoirs; im
gezeitenarmen westmediterranen Litoral entspricht dies zugleich dem normalen Meeres-
niveau. Von unten her wird das Trottoir meist durch einen massiven, dem Fels an-
sitzenden Ialksockel gestiitzt (,,raccord coralligene® in Peres et Picarp 1952). Die
einzelnen Entwicklungsstadien eines Trottoirs fithren iber anfangs kleine halbkugelige
Kalkkissen zu bereits grofleren, zusammenhingenden und lings des Wasserspiegels am
Felsen durchlaufenden Kalkstreifen und weiter bis zum gut entwickelten Trottoir, das
durchschnittlich 50 bis 60 cm breit und 20 bis 50 cm dick ist. Das michtigste westmedi-
terrane Trottoir findet sich in einer Bucht von Grand Langoustier auf der Insel Por-
querolles; es ist rund 2 m breit und an den frei abstehenden Randpartien durchschnitt-
fich 25 bis 40 cm dick.

Die Oberfliche des Trottoirs ist unregelméBig buckelig und durch die senkrecht auf-
stehenden, in Windungen verlaufenden Kalklamellen zusitzlich fein gefurcht. Die
Lamellenzwischenrdume setzen sich grof3tenteils nach innen zu in ein d&uflerst hohlraum-
reiches Poren- und Lakunensystem fort, das durch die verkalkten Reste der bereits
abgestorbenen Tenarea gebildet wird. In dieser, meist einige cm dicken, hohlraumreichen
peripheren Schicht des Trottoirs konzentriert sich die terrestrische Kleinarthropoden-
fauna. Weiter nach innen zu wird das Hohlraumsystem rasch verkleinert, da die Poren
und Kanile mit Sedimenten allmihlich verstopft werden. Der innere Kern und damit
grofite Teil eines gut entwickelten Trottoirs besteht aus einer zementartig-harten,
kompakten Masse, die infolge ihrer Armut an Hohlrdumen fiir eine tierische Besiedlung
nur noch in geringem Grade geeignet ist (Abb. 6). Nihere Einzelheiten iiber die Morpho-
logie des Trottoirs finden sich in Peres et Picarp (1952).

b) Probenentnahme

Tenarea-T'retteirs finden sich an viclen Stellen des Felsliterals der Prevence. Dice der verlicgenden
Untersuchung zugrundelicgenden Preben wurden an folgenden Kistenabschnitten entnemmen:
I. Inscl Percpucrelles, Iles d’Hyéres; Schicfergestein; insgesamt 7 Preben ven g verschiedenen
Stellen am Grand Langeusticr: a) westlichste Landspitze, Tretteir gut entwickelt, Probe M 25;

b) Ricsentretteir (2 m breit) in ciner siidwestlichen Bucht, M 26—M 30; ¢) 50 m daven siid-
ostlich, schwacher, flichig entwickelter Aufwuchs, z.T. blefl als getrennte Kalkkissen, M g1.

1T

Insel Riou, siidestlich von Cap Creisctte, bei Marscille; Kalk; 6 Proben an 3 Stellen; schr gut

entwickeltes Tretteir (teilweise tiber 1 m breit) an den Steilwénden der Nerdkiiste, M 10-—NM 12;

M 13 und M 14 ungetfihr 3o m 6stlich; M 15 weitere 12 m 6stlich.

II1. Zwischen Cap Creisctte und Cal. de Callclengue; Kalk; 5 Preben ven g5 Stellen auf cinem
Kiistenstreifen ven rund 8o m; mittelmiBliges Trotteir, M 1—M 5.

IV. Ostscite der Bucht ven Marscille, zwischen Mt. Rese (cinschlieBlich) und Les Geudes; Kalk;
7 Proben ven 6 Stellen; Prebestellen teilweise mchrere 100 m vencinander entfernt; miBig
(M 6—M g) bis gut (Mt. Resc M 32, M 33, M 36) cntwickeltes Tretteir.

V. Inscl Jarre, zwischen Cap Creisctte und Rieu; Kalk; mittelmiBig entwickeltes Trotteir an

der NO-Kiiste; M 16, M 17, ungefihr 15 m vencinander entfernt.
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VI. Westliche Landzunge der Hafenbucht von Carro, westlich von Marscille; Kalk; dieses Trottoir
ist auf weite Strecken hin véllig isoliert und auf eine kurze Strecke dieses flachen Felskiisten-
bereiches beschrinkt. 7 Proben von g verschiedenen Stellen; méBig bis mittelméflig entwickelt,
M 18—NM 20, M 24; diinner, flichiger Aufivuchs M 21—M 23.

3. Methodik

Die Aufsammlungen erfolgten im September 1956 und in gleicher Weise, wie bei den
vorjahrigen Untersuchungen an der Cote des Albéres. Vorwiegend wurden die dulleren,
hohlraumreichen Schichten des Trottoirs abgebrochen oder abgeklopft und in Plastik-
sackchen transportiert. Das in den gréB8eren Hohlriumen angesammelte Wasser liel3
ich ausrinnen, so daf3 im wesentlichen nur mehr das kapillar gebundene zuriickblieb.
Anschliefend wurden die Proben gewogen (s. Frischgewicht in Tabelie 1) und in Berlese-
Trichter, wie sie in der Bodenzoologie allgemein tiblich sind, eingehdngt. Die Einhin-
gungsdauer war je nach Feuchtigkeitsgehalt des Materials verschieden (%72 bis 88 Stun-
den). Die Netzmaschenweite wurde mit 3 mm so grol3 gewihlt, daf3 auch die Spinne
Desidiopsis, die groBite Spezies der Terricolfauna durchkriechen konnte. Die vollstindig
ausgetrockneten Proben — als Kriterium wurde die versuchsweise ermittelte Zeit von
mindestens g Stunden betrachtet, in der kein Tier mehr durchfiel — wurden zu Ver-
gleichszwecken nochmals gewogen. Alle in der vorliegenden Arbeit gemachten quanti-
tativen Aussagen beruhen auf direkter individuenmiBiger Auszidhlung der Proben.

Die Aufsammlungen an der Céte des Albeéres (ScHUSTER 1956) wurden Ende August/
Anfang September 1955 durchgefiihrt und bieten daher eine gute Vergleichsmoglich-
keit mit den diesjihrigen Untersuchungsergebnissen.

4. Okologischer Teil

Die vorhergegangene Beschreibung des Trottoirs zeigt, dal3 es sich um einen stark
vom Meerwasser beeinflul3ten Lebensraum handelt; dadurch entstehen fir terricole
Tiere extreme Lebensbedingungen. Bei den ersten orientierenden Untersuchungen an
der Cote des Albeéres fand sich in den Trottoirs eine artenarme, jedoch individuenreiche
terrestrische Kleinarthropodenfauna (ScuusTeErR 1956). Die Artenarmut bel gleich-
zeitigem Individuenreichtum kennzeichnet das Trottoir auch biozonotisch als extremen
Lebensraum. Die fir das felsige Fulitoral iiberraschend individuenreiche Besiedlung
durch terrestrische Kleinarthropoden ist ohne Zweifel darauf zuriickzufithren, dal3 es
sich um ein hohlraumreiches Substrat handelt, wodurch fiir entsprechend salzwasser-
resistente Arten trotz der extremen Lage des Trottoirs eine giinstige Besiedlungsmoglich-
keit gegeben ist.

a. Die Zusammensetzung der Terricolfauna

Die in den Provence-Trottoirs gefundene Kleinarthropodenfauna umfaf3t die in der
folgenden Liste angegebenen Arten, wobei die Dipteren-Larven?), infolge der herrschen-
den Bestimmungsschwierigkeiten nicht vollstindig artmiBig erfal3t werden konnten.
Fine eingehende Besprechung aller gefundenen Arten erfolgt im systematischen Teil.

1) Dic Dipterenlarven wurden trotz ihrer aquatischen Lebensweise in die Untersuchungen
miteinbezogen, da sie sich auch in die terrestrische Biozénose gut eingliedern lassen.

Legenden zu den nebenstehenden Abbildungen (Tafel 20)

Abb. 1. Abgebrochencs Trottoir-Stiick, schrdg von innen geschen; gut entwickeltes Hohlraum-
system. Links die senkrecht abstehenden Kalklamellen der duBlersten Schicht in Seiten-
ansicht. Weiller Strich = 1 cm.

Abb. 2. Gut entwickeltes Trottoir am Cap PAbeille, Cote des Albéres. Durchschnittshreite 4.5 cm.
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Abb. 1

Tafel 20

Abb. 2



Abb. 4

Tatel 21
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Acari: * Hydrogamasus giardi (BErL, et TROUEsS.)

* H. salinus (LABOULB.)
Rhodacaropsis inexpectalus WILLMANN
Urosternella (Neoselus?) nepluni SCHUSTER 1957
Halotydeus hydrodromus albolinealus HALBERT
Rhagidia fragosa SCHUSTER 1057

* Pachygnathus marinus SCHUSTER 1957

* Nanorchestes amphibius Tops. et TROUESS.

N. pseudocollinus SCHUSTER 1957

* Haloribalula lenareae SCHUSTER 1957 a

* %

%

Aranea: * Desidiopsis racovilzai FAGE
Pseudoscorpionidea:  * Pselaphochernes litoralis BEIER
Chilopoda: * Hpydroschendyla submarina (GRUBE)
Collembola: Friesea cf. bodenheimeri B@RNER

* Axelsonia littoralis (NIONIEZ)
Coleoptera: Trogophloeus alulaceus Fauv.,

*

Diptera-Larven: Fam. Dolichopodidae

Fam. Chironomidae

%

In einigen Proben wurde Lepidocyrtinus domesticus (NIC.) — det. Dr. Delamare-
Deboutteville, Banyuls — ein in Hausern lebender, gut springender Collembole ver-
einzelt gefunden. Ohne Zweifel ist er im Laboratorium in die Berlesetrichter gelangt.
Ein Einzelexemplar einer juvenilen und daher unbestimmbaren Lnlomobrya sp. dirfte
vermutlich auch auf diese Weise in die Probe gelangt sein. Aulerdem traten noch ver-
einzelt andere, eindeutig im Labor eingeflogene Arten (Ipiden, Thysanopteren, div.
Diptera) auf.

Die mit * gekennzeichneten Arten wurden auch in den Trottoirs der COte des Alberes
festgestellt; beziiglich Haloribatula tenareae, Nanorchestes pseudocollinus, Halolydeus hydrodromus
albolineatus und Pachygnathus marinus verweise ich auf die Ausfithrungen im systematischen
Teil. Mit Ausnahme des seltenen Pseudoskorpions Paraliochthonius singularis (MENOzzI),
kommen alle an der CoOte des Albeéres gefundenen Arten auch in den Trottoirs der
Provence vor. Wie aus der Gegeniiberstellung hervorgeht, sind die Provence-Trottoirs
als Gesamtheit betrachtet artenreicher; es kommen insgesamt 5 Arten — ohne Be-
riicksichtigung der Dipteren — hinzu. Von diesen zusétzlichen Arten traten Rhagidia
fragosa und der Staphylinide Trogophloeus nur in vereinzeltenExemplaren auf, wihrend
Rhodacaropsis inexpectatus, Friesea cf. bodenheimeri und ganz besonders Urosternella in groBeren
Mengen gefunden wurden. Die zuletzt genannte Art stellte sich als hdufiger und regel-
méBiger (mit noch ungeklidrter Ausnahme in den Trottoirs IV) Bewohner der Provence-
Trottoirs heraus, sodafl man Urosternella (Neoseius?) nepluni geradezu als Charakterart
der provencialen Trottoirs bezeichnen kann. Das Vorkommen (Provence), bzw. I'ehlen
(Alberes) dieser Spezies ist der auffilligste Unterschied im Artenbestand der beiden
Kistengebiete, die durch eine tenarealose Flachkiiste weit voneinander geschieden sind.

Vergleicht man die Faunenzusammensetzung der einzelnen Provence-Trottoirs, so
ergeben sich zum Teil Unterschiede in qualitativer und auch quantitativer Hinsicht
(Tab. 1). Rhodacaropsis kommt beispielsweise nur auf Riou haufig vor, wihrend die

Legende zu den nebenstechenden Abbildungen (Taf. 21)

Abb. g. Teilansicht des Trottoirs. Zonenabgrenzung cingetragen; in Zone III eine Streichholz-
schachtel als Gréflenvergleich; unterster Strich = Normales Wasserniveau  (phot.  bei
Diinungs-Tal).

Abb. 4. GrofBitrottoir auf’ Porquerolles. Starker Wogengang; phot. bei Wellen-Tal.
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Oribatide Haloribaiula nur im GroBtrottoir von Porquerolles gefunden wurde. Auf-
fallige Beziechungen bestehen ferner zwischen der Individuendichte beider Collembolen-
Arten. Findet sich eine dieser Arten in einem Trottoir relativ hiufig, dann tritt die
andere im selben Trottoir sehr stark zurtick oder fehlt, Ob es sich dabei um regelmiflig
gegenseitig beeinfluBlte Abundanzschwankungen, die auf eine interspezilische IKonkurenz
hinweisen wiirden, handelt, kann erst durch weitere Untersuchungen eindeutig geklirt
werden. Gegen eine probenmifBig erfaBte zufillige Individuenverteilung spricht,
daB die Unterschiede in der Individuendichte beider Arten an den verschiedenen Fnt-
nahmestellen innerhalb eines Trottoirs annédhernd gleichmiBig ausgeprigt sind. Auch
die beiden Nanorchestes-Arten zeigen untereinander auffillige Abundanzbeziehungen. In
den Trottoirs der Ostpyrendenkiiste dominiert N. pseudocollinus eindentig iiber N. amphi-
bius, der in wenigen, meist vereinzelten Ixemplaren an den verschiedenen Probestellen
vorkommt. Dagegen ist in den Trottoirs der Provence N. amphibius die hiufigere und
regelmiBig vorkommende Art, wihrend N. pseudocollinus in manchen Trottoirs Giher-
haupt nicht angetroffen wurde. Lediglich im GroBtrottoir von Porquerolles tritt N. pseudo-
collinus wieder sehr hiulig auf und Gbertrifft hier in der Abundanz sogar die andere
Spezies. Die Terricolfauna dieses Trottoirs weist noch weitere Parallelen mit jener der
Albeéres-Trottoirs auf; auch hier ist Axelsonia littoralis der dominierende Collembole und
Haloribatula lenarede ein seltener, aber ziemlich regelmifBiger Bestandteil der Fauna.

Die vereinzelten Funde von Hydroschendyla und Desidiopsis, den groB3ten Arten unter den
Terricolbewohnern, kénnten leicht ein beschrinktes und seltenes Vorkommen vor-
tiuschen. Linzelfunde dieser beiden Arten sind jedoch Einzelfunden der restlichen,
kleineren Trottoir-Arten nicht gleichwertig, da die Gréfle der Proben aul die Indi-
viduendichte der letztgenannten Gruppe abgestimmt war. Is kann daher mit ziemlicher
Sicherheit angenommen werden, daf3 die beiden gréoBeren Arten auch in den meisten
Trottoirs vorkommen. Dagegen ist das aus Tabelle 1 ablesbare Fehlen oder vereinzelte
Vorkommen gewisser Milben und Collembolen in manchen Trottoirs sehr auffillig und
wesentlich hoher zu bewerten, wenn es auch schwierig ist, das Fehlen einer Art in einem
Biotop wirklich eindeutig nachzuweisen, da man aus dem Substrat nur Stichproben
entnehmen kann (vergl. REnANE 1040, p. 38).

s kann im Trottoir manchmal auch auf kleinem Raum zu noch ungeklirten starken
Schwankungen in der Individuendichte einer Spezies kommen. Solche Schwankungen
treten in der Kleinarthropoden-Besiedlung reguliver Landboden sehr hiutig, im Trottoir
jedoch ungleich seltener auf. Ein Beispiel dieser Art ist das Fehlen von Urosternella in
Probe M 28, obwohl sie an den nur wenige Meter entfernten Probestellen M 26, M 27,
M 29 u. M. 30 regelmifBig auftrat (Tab. 1). Noch aullilliger ist das Fehlen des sonst im
Grof3trottoir sehr hiaufigen Pachygnathus marinus in M 27. Dabei lagen diese beiden
Entnahmestellen in keiner Weise exponiert und zeigen in der tibrigen Faunenzusammen-
setzung keine tiefgreifenden Unterschiede. In kommenden Untersuchungen soll beson-
ders auf diese Frage niher eingegangen werden.

h. Vertikalverteilung

Bei den vorjihrigen Untersuchungen an der Cote des Albeéres wurde eine gleichmiige
g-teilige Zonation der Trottoir-Oberfliche angenommen: Zone I — unterste, vom
Meeresspiegel ansteigende Zone; Zone IT — daran nach oben hin anschlieende, mittlere
Zone; Zone 11T — oberster, bis zum Felsen reichender Trottoirbereich (Scituster 1950,
fig. 2). Diese willkiirlich abgegrenzten g Zonen eines mittelmifig oder gut entwickelten
Trottoirs (vergl. auch Abb. g u. 6) unterscheiden sich vor allem durch ihren verschieden
hohen Gehalt an Meerwasser, d. h. durch die von I nach III hin abnehmende Intensitit
der Durchspiilung. Eine schwache Wellenbewegung bewirkt schon eine starke Durch-
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trinkung der Hohlraume von Zone I, wihrend II u. III erst bei stirkerem Wellengang
iberspiilt werden. Um Einblick in die Vertikalverteilung und damit in die Salzwasser-
Resistenz der einzelnen Arten zu bekommen, wurden aus den 3 Zonen Proben ent-
nommen und so vom Meeresspiegel bis zum Fels hin IQurzprofile gelegt. Es ergaben sich
deutliche Unterschiede in der qualitativen und quantitativen Besiedlung dieser 3 Zonen
(ScHUsTER 1956, fig. 3—5; in fig. 5 wurde irrtiimlich die Kurvenbezeichnung ver-
tauscht!). Zone I war nur von den beiden Hydrogamasus-Arten und Dipterenlarven be-
wohnt, wihrend die restlichen Arten auf die oberen Trottoirbereiche beschriankt waren.
AuBler den Profilproben wurden noch weitere Einzelproben aus den verschiedenen
Zonen entnommen; die Verteilung der Arten glich darin den entsprechenden Profil-
proben. Na die Untersuchungen an den Trottoirs der Provence gleichsinnige Ergebnisse
brachten, gelten die im folgenden gemachten allgemeinen Ausfithrungen fiir beide
Kistengebiete.

In der Provence wurden an g verschiedenen Trottoirs Profile gelegt (Tab. 2). Alle
anderen Proben stammen grofitenteils aus Zone II und III, nur wenige aus Zone I,
und Mischproben (I-+ IT+III) sind lediglich M 1, M 20, M 24. An allen Proben wurden
die Lageverhiltnisse genau beachtet, um Vergleiche mit der aus den Profilproben ab-
lesbaren Artenverteilung ziehen zu kénnen.

Tabelle 2
—_— P A TR v
| D Ge- o Hydro- Dipte- ! Ge-
Zone  Probe 1}““:S,Clll't wichts—’ "\mll)l‘“' gamasus L ren- i YRCSE ! samft-
‘ “SL“ teh | verlust | poden giardi | salinus lLarvcn auna i fauna
_ l S S — = A ——
II1 ‘ M 12 | 9508 | 26% ‘lvcrcmlzcll| 587 . — | 5 | 357 ‘/‘ 899
Riou-A ¢ IT ! 11 | 9508 | 33% wenige | 708 — 2 | 259 = 969
! L 10 | 950 g | 39% !schrvicle 442 } 756 3 3 | 1204
o “' I } M2 | 950 g | 26% |\7éi‘cillzclt\. 537 J — 1 5 | 357 | 899
Riou-B | II | 11950 g | 26%, \(mchr.crc)[ (781_) o= 1 (2) ‘ (312) 1 (1095)
,,,,, I | 10| gs0g| 26% |(schrvicle) (536) @ (920) lw(s), | (3) !(1466)
"B Moa2r | 3208 36% | — | 125 . T sy
Carro LAl 22 320¢g | 43% | viele | - 52 1 16 - 68
‘rsubmcrs‘ 23 | 3208 44% | vicle | — ‘ — | 14 — ] 14
Mt Rose | 11 \ M2 | 750g | 31% | — | 54k | — | 2z [ 373 [ o9
; I ! 33 | 750 ¢ I‘ 41% « viele | 867 | 6 | 8 ‘ 3 ’ 884
| |

J i j | i !

Von jeder Probe wurde Frisch- und Trockengewicht festgestellt (s. Methodik);
der beim Trocknen auftretende Wasserverlust wird in Prozenten des Irischgewichtes
angegeben. Der Wassergehalt der Probestellen hingt in erster Linie von der Entfernung
vom Wasserspiegel und damit von der Uberspiilungs-Intensitit ab, anderseits auch vom
Hohlraumvolumen des Substrates. Dennoch erwies sich eine gewichtsmafBlige Proben-

Legende zu den nebenstehenden Abbildungen (Taf. 22)

Abb. 5. Teilansicht, 2 m breit; Trottoiroberfliche (zum Fels hin etwas absinkend), noch grétenteils
mit Wasser bedeckt.

Abb. 6. Schematischer Trottoir-Querschnitt mit Artenverteilung; schraffiert = Hohlraumsystem;
schwarz == Kern.
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abgrenzung unter Beobachtung des ungefihren Flichenumfanges noch am giinstigsten,
wenn es auch noch keine ideale methodische Losung darstellt. Der alleinige Bezug auf
die Flicheneinheit ist infelge der unregelmifBigen Trottoiroberfliche nicht durchfithrbar;
die Probentiefe schwankte substratbedingt zwischen 1 und 6 cm. Die gewichtsmiBige
Erfassung der Proben ergibt entsprechend dem unterschiedlichen kapillaren Wasser-
gehalt (vergl. prozentualen Gewichtsverlust) etwas verfilschte Werte. Durch den von
I nach II hin abnehmenden Wassergehalt umfassen Proben aus den beiden unteren
Bereichen im Vergleich zu jenen aus Zone III etwas weniger Substrat und erscheinen
daher relativ tierdrmer. In Tabelle 2 ist in Rubrik Riou-B dieser Faktor durch Umrech-
nung der absoluten Individuenzahlen aus Zone I und II auf einen Gewichtsverlust von
269, Zone III) vergleichsweise korrigiert; die errechneten Zahlenwerte stehen in
Klammer (). Wesentliche Anderungen der aus den unkorrigierten Zahlen ableitbaren
allgemeinen Schliisse treten dadurch nicht ein.

Als ein guter Indikator fiir den Wassergehalt einer Probe hat sich die Zahl der
den Terricoltieren beigemengten marinen Amphipoden erwiesen. Es handelt sich dabei um
eine Spezies (Hyale sp.?, vergl. DELAMARE et Bouais), die mit den Berleseapparaten mit-
erfal3t wurde. Die Zahl der in einer Probe gefundenen Amphipoden ist mit dem Wasser-
gehalt der betreffenden Probe gut korreliert (vergl. auch Tab. 2), wie angestellte Ver-
gleiche ergaben. Bei linger anhaltendem stidrkeren Wellengang, wodurch das gesamte
Trottoir rhythmisch unter Wasser gesetzt wird, treten die Amphipoden auch in den oberen
Trottoir-Zonen zahlreich auf, wihrend die Vertikalschichtung der Terricoltiere noch
unveridndert ist. Es finden also bei linger andauernden Uberflutungen des Trottoirs Ver-
tikalwanderungen diesersehr vagilen Amphipodenstatt, Bei sehrlanger Uberflutungsdauer
scheint es auch innerhalb der Terricolfauna zu leichten Verschiebungen in der Vertikal-
schichtung — allmihliches Eindringen von H. salinus in die oberen Trottoirbereiche —
zu kommen; es liegt jedoch dariiber noch zu wenig Material vor, um eine eindeutige
Aussage machen zu kénnen.

Alle besprochenen Faktoren (Lage, Wasserverlust, Amphipodenmenge) wurden auch
bei den Nicht-Profilproben genau registriert, um entsprechendes Vergleichsmaterial zu
haben. Die Befunde decken sich erwartungsgemif3 mit der Verteilung der Terricoltiere
in den Profilproben.

Die Terricolfauna konzentriert sich auf die dullere, einige cm dicken Schicht des
Trottoirs. Gleichzeitig mit der anschlieBend nach innen zu stattfindenden Verminderung
des Hohlraumsystems (s. Trottoirbeschreibung) nimmt auch die Individuendichte der
Kleinarthropoden rasch ab, um schlieSlich im kompakten Trottoirkern voéllig abzu-
sinken. Als typisches Beispiel seien hier die Proben M 18 (dullere hohlraumreiche
Schicht) und M 19 (darunter liegende, an Hohlraumen stark verminderte, dem massiven
Trottoirkern aufsitzende Schicht) angefithrt (Tab. 1). Die Besiedlungsdichte nimmt von
365 Individuen in M 18 auf 49 in M 19 ab. Auffallenderweise sind in der tieferen Probe
fast nur Juvenilstadien vertreten.

Die beiden Hydrogamasus-Arten unterscheiden sich in ihrem 6kologischen Verhalten,
was bei vergleichender Betrachtung der Vertikalverteilung deutlich in Erscheinung tritt.
Wihrend H. giardi in allen Trottoir-Bereichen in hoher Individuendichte vorkommt, ist
H. salinus — abgesehen von vereinzelt gefundenen Individuen in IT — auf die unterste,
stark durchspiilte Zone I beschrinkt. Dieser auffallende Unterschied in der kleinrdumi-
gen Besiedlung wurde auch in den Trottoirs der Céte des Alberes festgestellt (ScHUSTER
1956, p. 251; fig. 5 = vertauschte Kurvenbezeichnung!). In diesem Zusammenhang sei
auf HALBERT (1920) verwiesen, der beide Arten an der Kiste Irlands feststellte. Aus
seiner Tabelle (p.111) geht hervor, dal3 H. salinus H.littoralis in HALBERT) auch an der
irischen Kiste nur in den beiden tiefsten Zonen des Gezeitenbereiches, den HALBERT in
5 Zonen unterteilt, verbreitet ist — ,, ... a species of the lower area ... “ (p. 121).
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H. giardi fand sich hingegen in allen 5 Zonen. HALBERT vermutet allerdings, daf3 es sich
dabei um ein zufillig erfafltes Verteilungsbild handle, wie aus seinem Hinweis auf
p- 110 hervorgeht. ;,,No doubt these species’® gemeint sind auch noch andere auf die
unteren Zonen beschrinkte Arten ... will be feund to have a wider range when
additional localities have been examined.* In Hinblick auf meine Untersuchungsergeb-
nisse kann diese von HALBERT auch an der irischen Kiiste festgestellte Verschiedenheit
im kleinrdumigen Vorkommen beider Arten nicht als Zufilligkeit, sondern muf} als
charakteristisch angesehen werden. Das Verhiltnis der Individuenzahlen beider Arten
kann in den einzelnen Trottoirbereichen schwanken. Meist {iberwiegt in Zone I Hydro-
gamasus salinus deutlich gegeniiber H. giardi; ferner kann Zone I wesentlich individuen-
drmer an giardi sein als die beiden oberen Bereiche, trotz Berticksichtigung der rechnerisch
korrigierten Wasserverlust-Werte. Wie sich an den Trottoirs der Provence herausstellte,
kann giardi jedoch auch in Zone I hiufig, sogar hidufiger sein als in Zone III (z. B.
Tab. 2, Mt. Rose; Profilprobe II fiel leider aus) ; vollig abweichend und ungeklart ist das
Zahlenverhiltnis beider Arten in Profilprobe M 33. Im mittleren Trottoir-Bereich
scheint H. giardi allgemein ein Besiedlungsoptimum, das zahlenmiBig meist gut ausge-
prégt ist, zu besitzen. Die untere, dem Meere zugewandte Grenze des Vorkommens ist
fir beide Arten nicht gleich, sie liegt bei salinus etwas tiefer. Unter den terricolen Trottoir-
bewohnern vermag diese Art am weitesten zum Meer hin vorzudringen, wie beispiels-
weise aus Tabelle 2, Carro (iiber die Sonderstellung dieses Trottoirs s, unten) gut hervor-
geht; bei der tiblichen Zoneneinteilung liegen die unteren Verbreitungsgrenzen beider
Arten in Zone I. Wesentlich auffallender ist die Begrenzung des Vorkommens beider
Arten nach oben hin, indem das regelmiflige und gehidufte Vorkommen von H. giardi
weit tiber jenes von H. salinus hinausreicht und alle 3 Trottoir-Bereiche umfafit (Tab. 3
und Taf. 22, Abb. 6).

Die Dipteren-Larven wurden trotz ihrer aquatischen Lebensweise im Rahmen
der terricolen Trottoir-Biozonose beriicksichtigt. Sie treten je Probe meist nur in wenigen
Exemplaren auf, besiedeln jedoch alle drei Zonen ziemlich regelmifBig. Das Vorkommen
der Dolichopodiden reicht bis in die tiefste, bereits unter dem normalen Wasserspiegel
liegende Trottoir-Region, die in Tab. 2 [ Carro und Tab. 3 als ,,submers® bezeichnet
wird. Chironomiden traten in dieser Region bisher nicht auf. Die nur unvollstindig durch-
fihrbare artliche Trennung der Larven macht eine Aussage {iber eine eventuell vor-
handene artverschiedene Vertikalgliederung derzeit noch unmaglich.

Tabelle g
Dipteren | Hlgonens | Hvtonets| g | N0
|
imr . . .. .. .. ) + ‘ — J + | + l 154+D+4C
5 + i — 7 + " + 15+D+(3w
I % I o \z +D+C
submers . . . . . .. -} | e l — — i D

Als Restfauna fasse ich mit Ausnahme der beiden Hydrogamasus-Arten und der
Dipterenlarven alle iibrigen Terricolbewohner des Trottoirs zusammen. Abgesehen von
nur selten gefundenen Einzelexemplaren in Zone I bewohnt die Restfauna ausschlieBlich
die beiden oberen Bereiche des Trottoirs (Tab. 3). Zone III ist dabei im Durchschnitt
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dichter besiedelt als die mittlere Zone. Innerhalb der Restfauna ist keine weitere art-
miflige Vertikalgliederung erkennbar. Manche Probenresultate, z. B. M 18, deuten
darauf hin, daB die Milbe Urosternella von den Arten der Restfauna noch am ehesten
eine stirkere Uberspiilung vertrigt. Das bisher dariiber vorliegende Material gestattet
aber nicht, derzeit mehr als eine blole Vermutung auszusprechen. Die Spinne Desidiopsis
racovitzai, die grofte und vagilste terricole Art, ist auf groflere Hohlrdume beschrinkt
(Korpergrofle). Sie tritt zwar auch in der unteren Zone auf] was aufihre erhebliche Vagili-
tiat (Beutesuche, Iluchtreaktion bei Probenentnahme) zurtickzufiihren ist, sucht aber nach
IFAGE (1920) moglichst trockene Hohlrdume des Trottoirs als Wohn- und Kokonhéhle
auf. Der Chilopode Hydroschendyla submarina, die zweitgrofite Art, vertrigt mehrstiindige
Uberflutungen ohne Schaden (HENNINGS 1903), fand sich aber bisher nur in den beiden
oberen Zonen des Trottoirs; zufilliges Eindringen in Zone I wire bei dieser ebenfalls
vagilen Spezies durchaus denkbar,

Die besprochene Zoneneinteilung ist im allgemeinen nur bei einem gut oder
mittelméBig entwickelten Trottoir durchfithrbar. Wenn Tenarea hingegen als diinner
flichiger Aufivuchs, schmaler Kalksims (miBig ausgebildetes Trottoir) oder blof3 in
Form einzelner Kalkkissen vorhanden ist, so ist es meist nicht mehr méglich, die tibliche
Zoneneinteilung vorzunehmen (Ausnahme Carro, s. unten). Die Zonen sind dann ver-
schmiilert und dadurch verwischen sich die bisher gut ausgepriagten Verbreitungs-
grenzen unter gleichzeitiger Reduktion der Restfauna-Arten (z. B. M 17). Derartig
frithe Entwicklungsstadien des Trottoirs bieten terricolen Kleinarthropoden wesentlich
verschirfte Lebensbedingungen im Vergleich zu jenen in den oberen Zonen eines gut
entwickelten Trottoirs herrschenden giinstigeren Verhéltnissen.

Die Trottoir-Entwicklung nimmt ja ihren Ausgang von der Aushildung eines durch-
laufenden schmalen Kalksimses, dessen oberer Rand nicht weit vom Meeres- (Mittel-
wasser-) Niveau entfernt ist. Ein solcher Kalksims ist daher einer Uberspiillung stark
ausgesetzt; auflerdem fehlt noch ein reichlich entwickeltes Hohlraumsystem. Die relativ
wenigen Hohlrdume werden stark durchnidft und es bleiben der Terricolfauna im Gegen-
satz zu einem gut ausgebildeten Porensystem vermutlich nur wenige Refugien, die der
Durchnidssung nicht so stark ausgesetzt sind. Solche priméren Trottoir-Stadien werden
nur von den beiden Hydrogamasus-Arten in relativ hoher Individuendichte bewohnt (vergl.
auch ScHUSTER 1956, p. 251ff); daneben finden sich ziemlich regelméiflig mehrere
Dipteren-Larven je Probe. Vereinzelt konnen auch Tiere der Restfauna darin auftreten
(z. B. M g1), eine regelmiflige Besiedlung durch diese Arten ist aber nicht vorhanden!
Ein schwach ausgebildeter Tenarea-Aufwuchs zeigt somit eine gleichartige Besiedlung
durch terricole Kleinarthropoden, wie Zone I eines gut entwickelten Trottoirs. Beide
Bereiche sind sehr stark vom Meerwasser beeinflulit und stellen dadurch an die Resistenz
terrestrischer Bewohner hohe Anspriiche, denen unter den Trottoir-Arthropoden nur die
beiden Hydrogamasus-Arten gerecht werden. In besser entwickelten Trottoir-Stadien treten
allméhlich die Tiere der Restfauna regelmiflig und hiufiger auf, zuerst meist Urosternella
in grolerer Abundanz (z. B. M g, M 1).

Die Profilproben aus Carro (Tab. 2) stammen von einem f{lidchig entwickelten
Tenarea-Aufwuchs, der in Form eines durchschnittlich 1—2 cm dicken und 50 cm
breiten Kalkbelages an einer senkrechten Felsfliche auf mehrere Meter hin entwickelt
ist. Far die Probenentnahme wurde der Aufwvuchs in g gleichbreite Zonen unterteilt,
die jedoch nicht mit den g Zonen eines gut entwickelten Trottoirs unmittelbar gleich-
gestellt werden konnen, weshalb dafiir eine andere Bezeichnung gewiéhlt wurde. Probe
,,submers'S stammt aus dem schmalen, stindig unter Wasser liegenden tiefsten Trottoir-
Bereich und enthilt keine terricolen Kleinarthropoden mehr, sondern nur Dolicho-
podiden-Larven. Die beiden nach oben hin anschlieBenden Proben A und B zeigen die
fiw sehr starken Meerwasser-Einflul typische Besiedlung durch die beiden Hydrogamasus-
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Arten. Der dinne flachige Aufwvuchs erlaubt infolge seiner annihernd senkrechten Lage
eine gute Vertikalgliederung, aus der deutlich hervorgeht, daf3 die untere Verbreitungs-
grenze von H. salinus unter jener von H. giardi liegt.

c. Besiedlungsdichte

Die Besiedlungsdichte der Terricolfauna ist je nach Zone und Entwicklungsstadium
eines Trottoirs verschieden. In einem gut entwickelten Trottoir ist sie in allen § Zonen
relativ hoch und betragt durchschnittlich 8oo bis 1500 Individuen in g50 g Substrat-
Frischgewicht; (iiber zonenabhingige Schwankungen s. Vertikalverteilung). Der Anteil
der einzelnen Arten an der Gesamt-Besiedlungsdichte ist ebenfalls nach Zone und Ent-
wicklungsstadium verschieden. Mit zunehmender Entfernung vom Wasserspiegel (Zone I
bis Zone III) nimmt die Artenzahl zu, besonders sprunghaft von Zone I nach Zone II
hin (Tab. g, absolute Zahlen ohne Dipteren! D Dolichopodidae, C = Chironomidae).
In schwach entwickelten Trottoirs, z. B M 18, kann die Besiedlungsdichte stark absinken.

Die terrestrische Trottoirfauna setzt sich zum tiberwiegenden Teil aus Milben zu-
sammen. Wihrend in Zone II und III eines gut entwickelten Trottoirs go bis 929, der
Individuen Milben sind, erhoht sich deren prozentualer Anteil in Zone I oder in einem
schwach entwickelten Aufwuchs auf rund g9 bis 100%,. Von allen Arten der Terricol-
fauna hat Hydrogamasus giardi die absolut héchste Abundanz (Tab. 1). Diese Art domi-
niert fast in simtlichen Proben deutlich tiber die gesamte tibrige Terricollauna und er-
reicht dabei eine Dominanz von durchschnittlich 75%,. Lediglich in Zone I und in
schwach entwickelten Trottoirs wird sie meist von H. salinus tibertroffen.

Unter den ,,Nicht-Milben‘* findet sich der charakteristische Trottoir-Pseudoskorpion
Pselaphochernes litoralis ziemlich regelmidBig in mehreren Individuen. Die Collembolen
tibertreflen bei einer summarischen Zusammenfassung aller Funde die Zahl der Pseudo-
skorpione zwar betrichtlich (Tab. 1 und ScHUSTER 1956, fig. 1), sind jedoch viel stdrke-
ren Abundanzschwankungen unterworfen. Die aus Tabelle 1 weiterhin ablesbare geringe
Individuendichte von Desidiopsis (Aranea), Hydroschendyla (Chilopoda) und Trogo-
phloeus (Coleoptera) ist jener mancher kleinen Milbenarten,z. B. Haloribalula und Rhagidia
nicht gleichwertig, wie bereits bei Besprechung der artméBigen Faunenzusammensetzung
naher erldautert wurde. Eine Summierung aller vorliegenden Individuenzahlen aus den
bisher untersuchten westmediterranen Trottoirs ergibt folgende Reihung der Tier-
gruppen:

Milben > > > Collembolen > Dipterenlarven > Pseudoskorpione > Spinnen>
Chilopoden > Kifer

In Tabelle 1 wurden die Arten nach abnehmender Prisenz gereiht; dabei wurden als
s,getrennte Biotopbestande' (TiscHLER 1949, p. 8) die Trottoirs der 6 Kistengebiete
(I—VI) aufgefafit. Die Reihung jener Arten, die in allen 6 Trottoir-Bestanden vor-
kommen (H. giardi bis N. amphibius, s. Tab. 1), erfolgt nach abnehmender Frequenz.
Die Dipterenlarven wurden als aquatische Formen trotz ihrer hohen Priasenz und Fre-
quenz an das Ende der Tabelle geriickt, da sie infolge der unvollstindigen Artentren-
nung nicht mit Einzelarten verglichen werden kénnen.

d. Faktoreneinflul und Bindung an das Trottoir

Tenarea-Aufwuchs findet sich nur an Felskiisten und stellt [t diese eine spezielle
eulitorale Ausgestaltung dar. Unter der Voraussetzung, dall man das ,,marine Fels-
litoral®“ als Biotop ansieht, ware das Tenarea-Trottoir als zonenférmig entwickeltes Bio-
chorion dieses Saumbiotopes definierbar. Das besondere Charakteristikum dieses struk-
turell gut abgegrenzten Bezirkes liegt in dem auBerordentlich gut entwickelten und
vollig stabilen Hohlraumsystem. Dadurch ist terrestrischen Kleinarthropoden ein fir
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die Besiedlung sehr giinstiges Wohnsubstrat primir gegeben. Manche der im Eulitoral
einer tenarealosen Felskiiste stark wirksamen Faktoren werden durch die morphologische
Struktur des Trottoirs weitgehend gemindert, vor allem die mechanische Wirkung des
Wellenschlages. Die Wellen brechen sich an der Trottoir-Oberfliche und strémen ober-
flachlich, sowie durch groBlumige Trottoirhohlungen wieder ab, wéhrend das dabei
in die kleineren Hohlrdume eindringende Wasser nur ganz langsam nach unten hin
abrinnt. Die Gefahr des Weggesptiltwerdens, die im tenarealosen Felslitoral durch die
dort besonders starke Wucht des Wellenschlages sehr grof3 ist, ist fin Trottoir-Bewohner
hingegen weitgehend beseitigt. Die an Felskiisten allgemein stark wirksame Insolation
bewirkt starke Temperaturschwankungen der Trottoir-Oberflache, wihrend im darunter-
liegenden Hohlraumsystem ein einigermaflen gleichmiBiges Mikroklima hervscht, was
auf die stdndigen kapillaren Wasserstomungen zurtickgefiihrt werden kann (DELAMARE
et Bouais). In den von der Terricolfauna bewohnten Hohlrdumen herrscht stindig eine
starke Luftfeuchtigkeit, selbst in Zone I1I bei ruhiger See und starker Insolation. Wéhrend
die Trottoir-Oberfliche sich dann stark erwdrmt und austrocknet, ist in den Hohl-
raumen noch immer eine ziemlich gleichmifBige Durchfeuchtung vorhanden. Zone 11
und IIT weisen allgemein eine hohe Luftfeuchtigkeit auf, hingegen sind die Hohlrdume
von Zone I bereits stiandig stark durchniaf3t, was auf den dauernden und unmittelbaren
Meerwassereinflull zuriickzufithren ist. Tenarealosen Felskiisten fehlt ein solches aus-
gedehntes Liickensystem im Eulitoral. Die kleinen Risse und Felsspalten bieten nur
einen geringen LFrsatz daftir und ermoglichen keine annihernd so hohe Besiedlungs-
dichte durch terrestrische Kleinarthropoden. An Flachkiisten ist hingegen auch ein
ausgedehntes Liickensystem entwickelt — die ,,Unterirdische Feuchizone“ des Litorals,
die ebenfalls von terrestrischen Kleinarthropoden besiedelt wird (REMANE 1940); sie
enthélt einige Charakterarten, z. B. Rhodacaropsis inexpectalus, der nun auch in manchen
Trottoirs gefunden wurde. Es ist derzeit noch verfritht, (iber eventuell vorhandene
Korrelationen in der Besiedlung beider Liickensysteme konkrete Aussagen zu machen
und SchluBfelgerungen zu ziehen, obwohl einige Ansatzpunkte bereits vorhanden sind.

Der Besiedlungscharakter des marinen Litorals entspricht dem einer typischen Saum-
biozonose (TIsCHLER 1955). Das Trottoir umfaf3t einen charakteristischen Teil dieser
Zonose, namlich die duBersten Vorposten der Festlandfauna. Neben diesen wenigen,
z, T. individuenreichen Terricolarten treten die marinen Tiere mit aullerorvdentlich hoher
Arten- und Individuenabundanz auf (vergl. DELAMARE et Bouais), sie bilden das Haupt-
kontingent der gesamten Trottoir-Fauna. Das fiir einen Saumbiotop charakteristische
Faktorengefille ist in der Verteilung der terrestrischen Arten deutlich ausgeprigt (s.
Vertikalverteilung). Allgemein wird im Litoral das Faktorengefille vor allem durch den
zum Supralitoral hinauf abnehmenden Einflu3 des Meerwassers hervorgerufen. Das
,,Meerwasser® ist jedoch nicht als Einzelfaktor, sondern als Faktorenkomplex zu werten.
Fir die Verteilung der einzelnen Arten konnen jeweils verschiedene Faktoren dieses
Komplexes limitierend wirken. Fiir terricole Arten diuften vor allem die Dauer der
Wasser-Bedeckung, die mechanische Wasserwirkung durch Wellenschlag, sowie die
Feuchtigkeit ausschlaggebend sein. Auf die primére Bedeutung des stabilen Hohlraum-
systems als auBlerordentlich giinstiges Wohnsubstrat wurde bereits hingewiesen. Es ist
verlockend, die unterschiedliche Vertikalverteilung der einzelnen Arten mit verschiede-
ner Salzwasser-Resistenz zu begriinden und eine Einteilung in entsprechende Plastizi-
tiatstypen (STRENZKE 1951, fig. 1) vorzunehmen. Zweifellos nimmt der Salzwassereinflufl
— meDBbar als Wassergehalt des Substrates — von Zone I (Poly-) tiber Zone IT (Meso-)
nach Zone III (Oligobereich) hin deutlich ab und sicherlich spielt auch die Salzwasser-
Resistenz der einzelnen Arten fiir deren Habitatabgrenzung eine wichtige Rolle. Die
komplexe Wirkung des Meerwassers gestattet jedoch derzeit fiir die einzelnen Arten
noch keine kausale Festlegung der primar verteilungsregulierenden Faktoren. Da aber
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die 6kologische Potenz Valenz n. THIENEMANN, in STRENZKE 1951) jeweils nur auf
einen Einzelfaktor bezogen werden kann (PEUs 1954), ist in diesem Fall eine Abgrenzung
von Plastizitdtstypen derzeit noch nicht realisierbar. Immerhin korrespondiert die
charakteristische Vertikalverteilung der terrestrischen Kleinarthropoden gut mit einer
verschieden starken Wasserdurchtrankung des Substrates. Es ergibt sich somit aus dem
vorliegenden Material hinsichtlich der abgrenzbaren Habitats eine natiirliche Grup-
pierung der terricolen Arten in § Verteilungstypen (Habitattypen*):

Typus A: Beschrankt auf jene Bereiche, die dem Meerwasser stark ausgesetzt sind:

Hydrogamasus salinus.

Typus B: Beschrankt auf die dem Meerwasser weniger stark ausgesetzten Bereiche
(Zoue II u. IIT); das Habitat dieser Arten schlie8t an das von f1. salinus
nach oben hin an: Arten der Restfauna.

Typus C: In allen Bereichen, mit z. T. merkbarem Optimum im Mesobereich:
Hydrogamasus giardi.

Innerhalb der Thalassobionten, die unter den Terricoltieren schon als 6kologische
Spezialisten charakterisiert sind, ist also eine weitere 6kologische Gruppierung eindeutig
vorhanden; sie ist durch das artmiBig scharf abgestufte Vordringen zum Meeresniveau
hin ausgeprigt. Diese an Hand der Proben erfaBbare Korrelation zwischen der Habitat-
spezialisierung und der Intensitidt der Durchspiilung des Substrates gibt jedoch noch
keine kausale Erklarung fir das unterschiedliche 6kologische Verhalten der einzelnen
Arten. In den weiterhin geplanten Untersuchungen soll nach Moglichkeit versucht
werden festzustellen, welche Faktoren des IKomplexes ,,Meerwasser* fiir die einzelnen
Arten ausschlaggebend, d. h. limitierend sind. In einem so ,,extremen‘ Lebensraum
konnen auch biotische Faktoren eine wichtige verteilungsregulierende Rolle spielen.
Dabei ist vor allem an den allgemein schwer exakt faBbaren interspezifischen Kon-
kurrenzfaktor zu denken. Es wire durchaus méglich, daf3 vor allem zwischen den beiden
Hydrogamasus-Arten eine Konkurrenz besteht. Allerdings erscheint es noch verfriiht,
hieriiber konkrete Aussagen zu machen.

Fir die Landfauna stellt das Tenarea-Trottoir eine exponiert gelegene Lebensstitte
dar. Es fehlt, infolge der Lage auf kahlen, meist sehr steilen Felswinden, der kontinuier-
liche Ubergang zu einer normalen Landbodenfauna. Es ist anzunehmen, dafl das
Trottoir nur von entsprechend salzwasserresistenten Arten regelmiBig besiedelt werden
kann. Soweit es sich bei den bisher gefundenen Trottoir-Kleinarthropoden um bereits
bekannte Arten handelt, sind diese in ihrem tibrigen Vorkommen tatsédchlich auf das
marine Litoral beschrinkt, also thalassobiont. Fiir die neu beschriebenen Arten mul}
diese Frage noch offengelassen werden; es ist jedoch sehr wahrscheinlich, dal3 es sich
auch bei ihnen um stenotope Formen handelt. Das Problem der Bindung an das marine
Litoral ist derzeit noch immer als ungeldst anzusehen. Es ist bisher erst in ganz wenigen
Fallen gelungen, eine litorale Stenotopie kausal zu erkldren (z. B. REMMERT 1956).

Die terricolen Bewohner machen ihre gesamte Entwicklung im Trottoir durch, Dip-
terenlarven bis zum Schliipfen der Imagines. Dies geht aus den regelmidf3ig und meist
in grofleren Mengen gefundenen Juvenilstadien hervor. In manchen Proben tiberwiegen
sogar die Jungtiere tiber die Adulti derselben Spezies. Lediglich von der seltenen Milbe
Haloribatula und Rhagidia, sowie von dem Staphyliniden wurden bisher nur adulte Exem-
plare gefunden. Wihrend fiir die beiden Milben mit groBter Wahrscheinlichkeit an-
genommen werden kann, daf3 die Entwicklung im Trottoir ablauft, la3t der Einzelfund
des vagilen Kifers noch keinerlei SchluBlfolgerungen zu. Alle terricolenTrottoir-Arten,
eventuell mit Ausnahme des Kifers, sind somit fiir das Trottoir als Biotopeigene (REMANE
194@) anzusprechen.

*} Siehe Tafel 22, Abb. 6.
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Die hohe Besiedlungsdichte des Trottoirs wirft die Frage nach einem weiteren bio-
tischen Faktor, der Nahrung auf. Genligende Nahrungsmengen bilden die Grundlage
fir eine hohe Individuenabundanz der einzelnen terricolen Arten. Autochthone pflanz-
liche Nahrung tritt im Trottoir weitgehend zuriick. An den Kalklamellen der duleren
Trottoirschichten findet sich meist ein mikroskopischer Griinalgen- und Blaualgen-
bewuchs, der fiir Phythophage eine Nahrungsquelle darstellen kénnte. Die exponierte
Lage an kahlen Felswidnden schlieSt eine Zufuhr an pflanzlichem Bestandesabfall von
terrestrischer Seite her aus. AuBerst reichhaltig ist dagegen ein Nahrungsangebot an
Detritus mariner Herkunft (pflanzliche und tierische Reste). Er wird durch Wellen-
bewegung angeschwemmt und bleibt beim allmihlichen Abrinnen des Meerwassers im
Hohlraumsystem, das gleichsam als Sieb wirkt, grof3tenteils zuriick. Aullerdem bilden
die marinen Bewohner des Trottoirs nach ihrem Absterben eine reichhaltige Nahrungs-
quelle (vergl. Fiitterungsversuche mit den Hydrogamasus-Arten in SCHUSTER 1956). Den
Réubern stehen als Beute sowohl marine Bewohner, bes. div. Wiirmer und Crustaceen,
als auch Tiere der Terricolfauna, vor allem deren Jugendstadien zur Verfiigung. Ridube-
risch, teils auch aasfressend leben Desidiopsis, Hydroschendyla, Pselaphochernes, Paralioch-
thonius, Hydrogomasus sp. und die Dolichopodiden. Rein detritivor wiren Ghironomiden,
Friesea, Axelsonia, Haloribatula und vermutlich auch Pachygnathus. Die Nahrung der ibrigen
Arten ist noch unbekannt, doch diirfte es sich vermutlich um detritivore, bevorzugt Aas
fressende Formen handeln.

Der Darminhalt von Friesea und Axelsonia besteht aus griesigem, detritusihnlichem
Material, das bei Axelsonia vereinzelte tierische Borsten eingestreut enthielt. Rundliche
hyaline Zellreste (?), deren Deutung sehr erschwert ist (Algenreste?), fanden sich bei
Pachygnathus. Die erndhrungsbiologische Einreihung dieser Spezies erfolgt derzeit noch
mit ganz besonderem Vorbehalt. In meiner ersten Trottoir-Mitteilung habe ich die
regelmiBlige Besiedlung durch Oribatei aus erndhrungsbiologischen Griinden als un-
wahrscheinlich (1956, p. 256) und g gefundene Exemplare von Haloribatula als zufillig
angesehen und sie deshalb nicht besonders angefiihrt. Erst die neuerlichen Funde haben
das Vorkommen dieser Oribatide im Trottoir gesichert. Die Untersuchung des Darm-
inhaltes von insgesamt 3 Tieren erbrachte in 2 Féllen blof3 schwer deutbares grieBiges
Material; das dritte Tier enthielt neben diesem Grief3 noch zahlreiche Cuticularreste.
Diese tierischen Reste, die eindeutig von Nanorchestes pseudocollinus waren, bieten somit
einen weiteren Beweis, da3 Haloribatula aus dem Trottoir stammt. Es 148t sich jetzt noch
nicht entscheiden, ob Haloribatula ein fakultativer oder obligater Aasfresser ist. Das
grieBige Material konnte durchaus als Aas-Substanz gedeutet werden. Ein solcherart von
der iiblichen Oribatiden-Erndhrungsweise abweichender Typus wiirde das unerwartete
Vorkommen einer charakteristischen Trottoir-Oribatide nicht mehr so abwegig erschei-
nen lassen. Die noch unvollstindige Kenntnis der Erndhrung einiger Arten soll in den
kommenden Untersuchungen geklirt werden.

5. Systematischer Teil
Beziiglich der systematischen Einordnung der hier besprochenen Arten verweise ich
auf Seite 245.

Fiir Unterstiitzung bei der Klirung div. systematischer Fragen danke ich Herrn Dr. M. BEeiERr,
Wien, Dr. DeEvamare-DeBouTTEVILLE, Banyuls, Dr. O. Kraus, Frankfurt, Dr. O.SCHEERPELTZ,
Wien, Dr. M. SELLNICK, Hoisdorf b. Hamburg, Dr. K. STRENZKE, Wilhelmshaven, Dr. C. WILLMANN,
Bremen, sowie Frau Dr. ZirNciEBL, Niirnberg.

Hydrogamasus giardi (BErRL. et TROUESs.)

Eine auf das marine Litoral beschriankte Spezies. Auch von mehreren Stellen der
europdischen Atlantik-Kiiste bekannt.
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Hydrogamasus salinus (LABOULB.)

Ebenfalls thalassobinot; gleicht habituell der vorigen Art, ist aber deutlich grofBer
(s. auch ScHUSTER 1956). Die ansonsten noch unklare morphologische Abgrenzung beider
Arten (HALBERT 1920) soll durch bereits begonnene Untersuchungen gekliart werden.

Urosternella (Neoseius?) neptuni SCHUSTER 1957

Eine neue Uropodinen-Spezies, die sich bisher in den in Tab. 1 angegebenen Trottoirs
fand. Zur eingehenden morphologischen Differenzierung verweise ich auf die Neube-
schreibung.

Rhodacaropsis inexpectatus WILLMANN

Urspriinglich in einigen Exemplaren aus dem Kiistengrundwasser der Kieler Bucht
beschrieben (WIiLLMANN 1935), wurden weitere Funde aus der unterirdischen Feucht-
zone des Litorals der Kurischen Nehrung (WILLMANN 1939) und von Sylt (STRENZKE
1951a) gemeldet. Diese thalassobionte Art aus der Fam. Rhodacaridae konnte hiermit
erstmalig fiir das mediterrane Litoral nachgewiesen werden. Besonders charakteristisch
fiir diese tiberaus schlanke Spezies sind 2 Paar Jugularia, sowie der Besitz von 2 Krallen
am Bein I. Eine geringe Abweichung bei im {ibrigen morphologischer Ubereinstimmung
mit der Diagnose WiLLMANNs besteht blo3 in der Korperlinge. Die Bezahnung der
Epistombasis erweist sich als variabel; auch STRENZKE weist darauf hin.

Durchschnittslinge von je 8 Exemplaren:3—450 p. (Einzelwert WILLMANNS 390 ),
9—540 1 (525 1). Die Bezahnung der Epistombasis variiert folgendermaBen: &  Uber-
ginge von ,,fast keine kenntlichen Spitzen‘ bis zu ,,eine Seite mit 1 deutlicher Spitze,
Gegenseite mit 1 gro8en u. 1 kleinen Spitze®; @ — variieren weniger und haben durch-
wegs grofere Zihne, bei denen folgende Variabilitit gefunden wurde: ,, Je 1 Zahn* und
,,je 2, meist ungleiche Zihne*.

Halotydeus hydrodromus albolineatus HALBERT

113

s»Protereunetes sp. in SCHUSTER 1950)

Diese Spezies wurde von HALBERT (1915) als var. albolineatus von der irischen Kiiste
(Mulranny, Malahide) beschrieben. Eine detaillierte Wiederbeschreibung findet sich
in ScHUSTER 1957. Bisherige Funde: Irische Kiiste (s.oben); in den mediterranen
Trottoirs der Cote des Albéres (Cap du Troc, Cap I’Abeille, b. Cerbére) und der
Provence (s. Tab. 1).

Rhagidia fragosa SCHUSTER 1957

Nur in emmgen Trottoirs gefunden (Tab. 1); mit R. halophilus nicht identifizierbar
(WILLMANN in litt.), ndhere Einzelheiten in der Neubeschreibung.

Pachygnathus marinus SCHUSTER 1957
Eine weile (im Alkohol) Spezies, die durch das Fehlen von Hysterosomalfurchen
charakterisiert ist; weitere Details in der zitierten Arbeit. Mehrere Exemplare wurden
nachtréglich in den Albéres-Proben unter den habituell dhnlichen Halotydeus-Jugend-
stadien gefunden (vergl. den Nachtrag zu ScHUSTER 1956 in Vie et Milieu 1957, p. 109).
Bisherige Funde: Trottoirs der Cote des Albéres (Cap du Troc, Cap I’Abeille, b. Cerbére)
und der Provence (Tab. 1).

Nanorchestes amphibius Teps. et TROUESS.

Ein charakteristischer Bewohner des marinen Litorals europédischer Kiisten. Eine
nihere Besprechung und Darstellung morphologischer Details in ScHUSTER 1957. In
den Trottoirs der Provence (Tab. 1) und vereinzelt auch in den Albéres-Proben unter
N. pseudocollinus nachtriglich gefunden (Cap du Troc, Cap I’ Abeille).
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Nanorchestes pseudocollinus SCHUSTER 1957

(= ,,N. collinus HirsT** in SCHUSTER 1950)

Unterscheidet sich habituell von amphibius durch die fehlende Hysterosomal-Ein-
schniirung und die mehr kugelige Gestalt; morphologische Details in der Neubeschrei-
bung.

Haloribatula tenareae SCHUSTER 1957a

Eine charakteristische Trottoir-Oribatide, die ein neues Genus reprisentiert; Fam.
Oribatulidae. Habituell auffallend sind die relativ langen Notogaster-Borsten; eine ein-
gehende Beschreibung findet sich in der zitierten Arbeit.

Desidiopsis racovitzal FAGE

Diese nur wenige Millimeter lange Spinne, Fam. Agelenidae, ist fi die westmedi-
terranen Trottoirs charakteristisch und macht ihre gesamte Entwicklung im Trottoir
durch (Face 1924). Nihere Angaben iiber die Okologie dieser ,,mediterranen Riff-
spinne‘ finden sich in der angefiihrten Originalarbeit.

Pselaphochernes litoralis BEIER

Diese Art wurde von Beier (1956) anhand des Probenmaterials von der Cote des
Albéres neu beschrieben. Unter den iiber 100 Tieren wurde damals nur ein einziges
Adulttier (&) gefunden, was auf ein verstarktes Auftreten von Adulttieren gegen Mitte
September schlieBen lieB. Die Untersuchungen in der Provence, die sich {iber Mitte
September erstreckten, brachten tatsichlich schon rund 60%, adulte Exemplare (det.
Beier). Anscheinend kommt es also alljiahrlich zu einem solchen herbstlichen Massen-
auftreten von Adulttieren dieser Spezies.

Der in den Albéres-Trottoirs nur in einem Exemplar gefundene thalassobionte Para-
liochthonius singularis (MENOzzI) trat in den Provence-Trottoirs nicht auf. Dies spricht
auch dafiir, daB es sich um eine seltene Spezies handelt.

Hydroschendyla submarina (GRUBE)

Schon in meinen vorjihrigen Trottoir-Untersuchungen habe ich die Funde eines
Chilopoden, dessen systematische Eingliederung damals noch nicht mdoglich war, dis-
kutiert, Inzwischen wurden diese Tiere, gleichzeitig mit den in den Provence-Trottoirs
gefundenen Exemplaren von Dr. O. Kraus bestimmt. Es handelt sich um Hydroschendyla
submarina (GrRUBE) 1872; (Belegexemplare im Senckenbergmuseum SMF 2728—2730).
Es ist eine thalassobionte Art, die bisher von mehreren Stellen der europiischen Atlantik-
kiiste, von der Ost- u. Nordseekiiste, sowie von den Bermudas bekannt wurde. Altere
Angaben tiber Funde dieser Spezies im mediterranen Litoral wurden jedoch von ATTEMS
in ihrer Artzugehorigkeit bezweifelt. Durch die Bestimmung der Trottoir-Tiere ist das
Vorkommen dieser Spezies im Mittelmeer-Litoral nun sicher nachgewiesen.

Fundstellen im Trottoir von: Cote des Albéres (Cap du Troc, Cap I’Abeille), Provence
(Mt. Rose, Porquerolles). Zweifellos gehort diese Art zu den charakteristischen Trottoir-
bewohnern und ist weiter verbreitet, als die bisherigen Funde anzeigen, worauf bereits
im allgemeinen Teil hingewiesen wurde. Interessant ist in diesem Zusammenhang eine
dltere Fundmeldung von BROLEMANN (zit. nach ScHUBART 1929, p. 4), nach der diese
Spezies an der ,,Rivierakiiste, am Strande in den Gehingen von Lithothamnion*‘ gefunden
wurde. Vermutlich ist mit den ,,Lithothamnion-Gehdangen* das Tenarea-Trottoir gemeint.
Dieser Hinweis spricht auch dafiir, daB8 H. submarina in den Trottoirs der Provence
allgemein verbreitet sein diirfte.
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Bereits in der vorjdhrigen Arbeit wurde die Vermutung ausgesprochen, daf3 die Art-
bezeichnung — ,,Henia bicarinata (MEIN.)** — des von DELAMARE et Boucis (1951)
gefundenen Trottoir-Chilopoden, von dem keine Belegexemplare mehr vorhanden sind,
auf eine irrtiimliche Bestimmung zuriickgehen diirfte. Diese Annahme wird nun dadurch
erhirtet, daf3 sich unter den von Dr. Kraus bestimmten Tieren auch solche vom Cap
I’Abeille, dem Fundort von ,,Henia bicarinata‘‘ befanden. Es sei in diesem Zusammenhang
darauf hingewiesen, dafl PERES et PICARD (1955) unter Bezugnahme auf die Arbeit von
DeLamMARE et Boucis den charakteristischen Trottoir-Chilopoden ebenfalls als Henia
bicarinata bezeichnen.

Friesea cf. bodenheimeri BORNER

Die Art wurde von BORNER (1927) nach einem Einzelexemplar aus Paldstina be-
schrieben. Sie wurde im Landesinneren ,,auf einem kleinen Timpel* gefunden. Den
Zeichnungen und der Beschreibung nach zu schlieBen haben meine Tiere groBe Ahn-
lichkeit mit F. bodenheimeri: Typischer Friesea-Habitus; graublau, etwas fleckig; Furca
scheinbar fehlend, erst bei mikroskopischer Betrachtung als Rudiment sichtbar; Anal-
segment mit 5 leicht gekriimmten, auf kleinen Integumenterhchungen stehenden Dornen,
von denen 4 in einer Querreihe stehen und 1 Dorn dahinter angeordnet ist; ferner
tragt das letzte Abdominalsegment einige distal knopfartig verdickte Borsten (bei BOR-
NERs Exemplar unklar, da diese Borsten abgebrochen waren); Tibiotarsus ebenfalls mit
einigen an der Spitze knopfartig verdickten Borsten; Krallen zahnlos; 8-+8 Ommen;
distales Antennenende dorsal mit 4 in rhombischer Anordnung inserierenden schlauch-
formigen, etwas gebogenen Sinnesborsten; 2 weitere derartige Sinnesborsten stehen
schrag davor, lateral; retraktiler Endkolben annihernd birnenférmig. Diese kurze
Charakterisierung der Trottoir-Exemplare ergibt bei einem Vergleich mit der Beschrei-
bung und den Abbildungen von F. bodenheimeri eine morphologische Ubereinstimmung
mit Ausnahme der antennalen Sinnesborsten, soweit man der Antennen-Abbildung und
Beschreibung entnehmen kann — ,; ... g gekriimmte dicke Sinneskegel oberseits an
Ant. IV, ein grofler Sinneskegel unterhalb und ein kleiner stark gebogener etwas weiter
oberhalb von Antennalorgan III an Ant. IIT ... (p. 191). Aus diesen Griinden werden
die Trottoir-Tiere vorldufig als Friesea cf. bodenheimeri angefiihrt.*) Auffallend ist der
Binnenland-Fund von F. bodenheimeri; leider geht es aus den Fundorten nicht hervor, ob
es sich um einen StiBwasser- oder Salzwassertiimpel gehandelt hat.

Verbreitung der Trottoir-Exemplare: s. Tab. 1. Belegstiicke in meiner Sammlung,
sowie in den Coll. DELAMARE und STRENZKE.

Axelsonia littoralis (MoNIEZ)

Ein thalassobionter Collembole, der in der Gezeitenzone der atlantischen und medi-
teranen Kiisten, aber auch aufBlerhalb Europas schon mehrfach nachgewiesen wurde
(STRENZKE 1955).

Trogophloeus alutaceus Fauv.,

Eine haloresistente Spezies, Fam. Staphylinidae, die nur in einem Exemplar gefunden
wurde, aber ,,sicher aus Tenarea stammt® (in litt., det. Dr. SCHEERPELTZ). Bestimmte
Arten der Gattung Trogophloeus zihlen zu den charakteristischen Bewohnern des marinen
Litorals (vergl. TiscHLER 1955, p. 202). Aufféllig ist der vereinzelte Fund im Trottoir.
Larven wurden nicht gefunden.

*) Zum selben Ergebnis kommt auch Dr. DELAMARE, der inzwischen meine Tiere tiberpriifte.
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Dipteren-Larven
Fam Dolichopodidae: Larven und einige Puppen lagen zur Bestimmung (det. Dr.
STRENZKE) vor. Unter den Larven wurden 2 Typen festgestellt, eine davon gehort ver-
mutlich zu Aphrosylus. Beide Larven-Formen traten in den meisten Proben gemeinsam auf.
Fam. Chironomidae: Aufler Larven fanden sich noch einzelne Puppen und Imagines.
Die Tiere konnten unter Trichocladius sp. und Clunio ¢f. marinus eingereiht werden. Gleich-
lautende Ergebnisse erbrachte das Alberes-Material (1956, p. 247).

6. Zusammenfassung

Vorliegende Arbeit gibt — basierend auf Trottoir-Untersuchungen in der Provence
und unter Beriicksichtigung jener an der Cote des Albeéres (SCHUSTER 1956) — eine
zusammenfassende Ubersicht iiber die terrestrische Kleinarthropodenfauna der west-
mediterranen Trottoirs.

Die von der Rotalge Tenarea tortuosa gebildeten Kalk-,, Trottoirs werden von einer
artenarmen, aber individuenreichen terrestrischen Kleinarthropodenfauna (Biotopeigene
Arten) bewohnt. Als Wohnsubstrat dienen die #dulleren, hohlraumreichen Trottoir-
Schichten. Die Fauna setzt sich aus salzwasserresistenten Milben (10 Arten) , Collem-
bolen (2), Pseudoskorpionen (2), Chilopoden (1) und Spinnen (1) zusammen; Dip-
terenlarven wurden in die Untersuchungen miteinbezogen. Die Milben bilden durch-
schnittlich go%—929,, stellenweise 100%, der Gesamt-Individuendichte.

Unterschiede in den 6kologischen Anspriichen der einzelnen Arten manifestieren sich
in der kleinrdumigen Vertikalverteilung. Es wurde eine g-teilige Zonation des Trottoirs
(verschieden starker Meerwassereinflull) angenommen. Milben (Hydrogamasus-Avten)
dringen am weitesten zum Meer hin vor. Das Besiedlungsoptimum der iibrigen Arten
liegt hingegen in den oberen Trottoir-Bereichen. Schwach entwickelter 7Tenarea-Auf-
wuchs und die unterste Zone eines gut ausgebildeten Trottoirs zeigen ein iiberein-
stimmendes Besiedlungsbild.

Einige der im fenarea-losen Felslitoral besonders stark wirksamen Faktoren (u. a.
Wellenschlag, Insolation, Mikroklimatische Schwankungen) sind im Trottoir, durch
dessen Struktur bedingt, in ihrer Wirkung weitgehend abgeschwicht. Die tiberraschend
hohe Besiedlungsdichte ist darauf zurtickzufiithren.

AbschlieBend wird eine detaillierte systematische Besprechung der Terricolfauna ge-
geben; auf einige Neubeschreibungen wird hingewiesen.
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