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Résumé

Répartition des Halacarides (Acariens) de la zone des marées des côtes bretonnes. II.
Recherches quantitatives et analyse de la faune.

Dans la plupart des biotopes étudiés, les Rhombognathinae dominent numé-
riquement la faune d'halacariens.

Sur les algues, dans l'étage supralittoral et mésolittoral supérieur, les
halacariens sont souvent le groupe dominant de la méiofaune marine. Dans le
supralittoral, les espèces d'Isobactrus prédominent. Dans le mésolittoral supérieur,
les genres les plus importants sont : Rhombognathus, Isobactrus, Rhombognathides,
et Metarhombognathus. Au fur et à mesure que l'on descend sur la grève, la
méiofaune devient plus riche, le nombre d'espèces d'halacariens augmente mais la
part des halacariens dans la méiofaune totale diminue.

La colonisation par les halacariens et la composition spécifique sont en rela-
tion avec le niveau de la marée, la densité de la population d'algues, leurs formes
et la densité de leurs épiphytes. L'espèce à laquelle appartient l'algue ne joue qu'un
rôle mineur ou nul. Au niveau de la basse mer, la faune d'halacariens a numéri-
quement un plus grand rôle sur les frondes en forme de feuille que sur les petites
algues en buisson serré et que sur celles qui sont couvertes d'épiphytes.

Dans les sédiments, les halacariens n'atteignent jamais un aussi haut
pourcentage de la méiofaune totale que sur les algues. Dans les sables moyens,
bien classés, les halacariens représentent moins de 10 p. 100 de la méiofaune
totale. Dans les sédiments influencés par l'eau saumâtre, le pourcentage des
acariens marins est plus élevé que dans les zones côtières. Dans les sables assez
grossiers, mal classés, les halacariens dépassent 15 p. 100 de la méiofaune totale.
Dans les sédiments fins, riches en matière organique, la proportion des acariens
marins est insignifiante. Dans les prés salés, c'est seulement dans le sol de
Puccinellietum que les halacariens sont abondants. Dans ce cas, ils forment plus
de 10 p. 100 de la méiofaune.

La liste des espèces rencontrées et leurs habitats particuliers sont donnés.

Einleitung

Im ersten Teil der Arbeit wurden die untersuchten Lebens-
räume charakterisiert und die gefundenen Halacariden-Arten

(1) I - Verbreitung der Halacaridae, Cah. Biol. Mar. 19, pp. 363-383.
(2) Universität Hamburg Bundestr. 55 D 2000 Hamburg 13.
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Tome XX - 1979 - pp. 1-28.
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genannt. Der zweite Teil befaBt sich mit einigen ausgewählten
Substrattypen, die quantitativ bearbeitet wurden. Der Anteil der
einzelnen Tiergruppen an der Gesamt-Meiofauna und der Anteil der
einzelnen Halacariden-Gattungen an der Meeresmilben-Fauna wird
dargestellt. Der EinfluB der Umweltfaktoren auf die Faunenzusam-
mensetzung und die Rolle der Halacariden wird diskutiert. Anschlie-
Bend werden die im Gezeitenbereich angetroffenen Halacariden-
Arten und ihre ökologischen Ansprüche genannt.

QUANTITATIVE UNTERSUCHUNG DER MEIOFAUNA

Salzwiesen-Fauna

In Salzwiesen sind zwei Lebensräume zu unterscheiden. Der
erste ist der durchwurzelte Salzwiesenboden, der zweite umfaßt die
oft als Film den Salzwiesenboden und die Pflanzen bedeckende
Algenfäden.

In dem zuletzt genannten Biotop sind die Schwankungen der
Umweltfaktoren besonders groß. Während der Trockenphase sinkt
der Wassergehalt in dem Algen-Filz (Enteromorpha) unter 10 %,
der Salzgehalt steigt entsprechend weit über 100 %o. In diesem
extrem den Umwelteinflüssen ausgesetzten Lebensraum werden fast
nur Halacariden gefunden. In 40 cm3 Enteromorpha wurden 1385
Tiere gezählt; 1356 Tiere, also 98 % der Gesamtfauna, stellten die
Halacariden (Abb. 1). Die anderen Tiergruppen, es waren Fora-
miniferen, Copepoden, Hemipteren-Larven und die Milbengruppen
Oribatiden und Sarcoptiformes, machten zusammen nur 2 % der
Fauna aus. Unter den Halacariden war Isobactrus uniscutatus die
dominierende Art, sie allein stellte 99 % der Halacariden-Fauna.
Nur vereinzelt traten Rhombognathides spinipes und Agauopsis
tricuspis auf.

Im Salzwiesenboden sind die Einwirkungen der Umweltfaktoren
gedämpft, die austrocknende Wirkung von Wind und Sonne wird
durch die Vegetationsdecke herabgesetzt (vgl. Steinführer, 1945). Der
Boden dient als Feuchtigkeitsreservoir, die Temperaturschwankungen
sind nicht so extrem wie in der Enteromorpha-Schicht (Scheffer und
Schachtschabel, 1966). Entsprechend ist im Salzwiesenboden die
Besiedlung wesentlich arten- und individuenreicher. In einer Probe
aus dem oberen Puccinellietum wurden auf 100 cm2 12915 Tiere
gezählt. Die dominierende Tiergruppe waren die Nematoden (Abb. 1),
sie stellten 71,3 % der Gesamtfauna. Es folgten die Oligochaeten mit
11,2 %, die Halacariden mit 10,8 % und, in absteigender Häufigkeit
die Foraminiferen, Copepoden, Ostracoden, Hemipteren-Larven, Poly-
chaeten, Turbellarien und Oribatiden. In dieser Probe aus dem
oberen Puccinellietum dominierte unter den Halacariden Rhombo-
gnathides spinipes; sie stellte 68,8 % der Halacariden-Fauna. Es
folgten Isobactrus uniscutatus mit 18,3 % und Copidognathus brevi-
rostris mit 12,9 %.
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Prozentualer Anteil der Tiergruppen an der Gesamt-Meiofauna und prozentualer
Anteil der Gattungen an der Halacariden-Fauna ; Station P1 ; Salzwiese.
oben Enteromorpha;
unten Salzwiesenboden.

Sandlückensystem-Fauna

Fauna in brackwasserbeeinfluBten Stranden

In den sandigen Uferregionen des Penzé wurden an den Statio-
nen P4 und P5 im oberen Gezeitenbereich 8000-10000 Ind./1000 cm3

Sediment gezählt.
Die wichtigste Tiergruppe im oberen Strandbereich waren die

Oligochaeten mit einem Anteil von 10-55 %. Es folgten die Nemato-
den mit 21-50 % und die Copepoden mit 5-22 %. Die Halacariden
traten in bezug auf Häufigkeit mit 16-17 % and dritter Stelle auf.

In den uferfernen Proben der Station P5 spielten dis Oligo-
chaeten eine untergeordnete Rolle. Die dominanten Tiergruppen
waren die Copepoden mit 32-43 % und die Nematoden mit 26-35 %.
Auch in diesen Proben standen die Halacariden mit 22-28 % an
dritter Stelle.
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An den Stationen am Penzé nahm zur Tiefe hin der Detritus-
Gehalt im Sediment rasch zu, ein Sandlückensystem fehlte; Hala-
cariden waren hier selten.

An der Station P4 dominierte unter den Halacariden die
Gattung Halacarellus. Sie allein machte 51-56 % der Halacariden-
Fauna aus. In erster Linie handelte es sich um die kleine karnivore
Art Halacarellus capuzinus. Unter den Rhombognathinen trat die
Gattung Rhombognathides hervor; sie stellte 27-28 % der Halaca-
riden-Fauna. Es handelte sich dabei um die Art Rhombognathides
spinipes.

An Station P5 war im Vergleich zu P4 eine leichte Faunenver-
schiebung festzustellen. Es herrschte zahlenmäßig mit 51-52 % die
Gattung Rhombognathides vor; hier aber in erster Linie vertreten
durch R. merrimani. Erst an zweiter Stelle stand mit 47-48 % die
Gattung Halacarellus. Wiederum war unter den Halacarinen Hala-
carellus capuzinus die dominante Art.

Fauna in marinen Stränden

In Abb. 2 A-G ist der Anteil der Tiergruppen in einem sortier-
ten, detritusarmen Mittelsand an der Küste (Station S1) eingetragen.
A spiegelt das Ergebnis einer Probe entnommen 1,5 m unter dem
Hochwassersaum, B das einer Probe aus 2,5 m und C das einer aus
3,2 m Tiefe. Zur Zeit der Probennahme betrug der Wassergehalt in
A 8,3 %, in B 18,9 % und in C 23,7 %.

Im oberen Gezeitenbereich beherrschten die Nematoden zahlen-
mäßig das Faunenbild; sie stellten 49,7 % der Gesamtfauna; es
folgten die Copepoden mit 37,2 %. Hangabwärts nahm der Anteil
der Copepoden zu, in Probe B stellten sie 48,0 %, in Probe C 77,8 %
der Meiofauna. Der Anteil der Nematoden in der Feuchtsandzone
(Probe C) war gering. In alien drei Strandabschnitten traten die
Halacariden zahlenmäßig an dritter Stelle auf. In Probe A waren es
7,1 %, in Probe B 8,9 % und in Probe C 4,4 %.

Auch innerhalb der Halacariden trat mit dem Vordringen ins
untere Eulitoral ein Faunenwechsel ein. An alien drei Stationen
dominierten die Rhombognathinen. Im oberen Hang war es die
Gattung Rhombognathides, die 56,1 % der Gesamt-Halacaridenfauna
stellte. Es entfielen 48,8 % auf R. merrimani und 7,3 % auf andere
Rhombognathides-Arten. An zweiter Stelle unter den Rhombogna-
thinen stand die Gattung Rhombognathus mit R. intermedius, der
5,7 % der Halacariden-Fauna einnahm. Als zweithäufigste Gattung
trat im oberen Hang Acaromantis mit Acaromantis minutus auf.
Diese Art stellte 17,1 % der Halacariden. Es folgte die Gattung
Halacarellus; H. capuzinus stellte 15,4 %, weitere Halacarellus-Arten
0,8 %.

In der Probe B hatte der Anteil von Rhombognathus inter-
medius stark zugenommen; er nahm nun 46,5 % ein. An zweiter
Stelle folgte Rhombognathides merrimani mit 17,7 %. Die Rhombo-
gnathides-Arten R. seahami und R. pascens stellten zusammen nur
7,8 % der Halacariden-Fauna. Ein großer Anteil, nämlich 21,0 %
kam der Gattung Anomahalacarus zu. Die Gattung Halacarellus war
mit 6,2 % vertreten. Es entfielen hiervon fast zwei Drittel auf
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H. capuzinus und ein Drittel auf H. balticus und H. basteri. Von
Acaromantis minutus und Actacarus pygmaeus wurden nur wenige
Exemplare gezählt; ihr Anteil an der Halacariden-Fauna lag weit
unter 1 %.

Prozentualer Anteil der Tiergruppen an der Gesamt-Meiofauna und prozentualer
Anteil der Gattungen an der Halacariden-Fauna; Station S1; Sediment.
A : 1,5 m unterhalb der Hochwasserlinie; B : 2,5 m unterhalb der Hochwasserlinie;
C : 3,5 m unterhalb der Hochwasserlinie.
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An der Station S1-C war der Anteil von Rhombognathus inter-
medius an der Halacariden-Gesamtfauna weiter gestiegen. Die Art
stellte nun 51,1 %. Die Arten der Gattung Rhombognathides nahmen
nur noch 18,8 % ein; R. merrimani war selten; es dominierte
R. seahami aber auch R. pascens wurde mehrmals angetroffen. Der
Anteil der Gattung Anomahalacarus an der Halacariden-Fauna war
auf 3,8 % zurückgegangen, der Anteil der Gattung Halacarellus auf
4,6 %. Gestiegen war der prozentuale Anteil der Gattung Copido-
gnathus. In Probe C stellte sie 21,0 % der Halacariden-Fauna. Dieser
hohe Anteil der Gattung Copidognathus war in erster Linie auf die
hohe Abundanz von Copidognathus rhodostigma rondus zurückzu-
führen. Außer dieser Art wurden vereinzelt C. gibbus, C. fabricii und
C. pseudofigeus gezählt.

In groben, detritusreichen, unsortierten Sedimenttypen, so im
Sand zwischen Felsen der Station R2, wurden im mittleren Eulitoral
9500-14600 Tiere/1000 cm3 gezählt. Die Halacariden stellten 15-21 %
der Gesamt-Meiofauna. Sie standen damit an dritter Stelle nach den
zahlenmäßig dominierenden Nematoden, die 38-41 % einnahmen, den
Copepoden, die 21-25 % ausmachten, und noch vor den hier reich
vertretenen Oligochaeten, die einen Anteil von 11-14 % an der
Meiofauna innehatten. Die Faunenzusammemmsetzung innerhalb
der Halacariden war eine andere als die im sortierten Mittelsand
der Station S1. An Station R2 dominierte der euryöke Rhombogna-
thides merrimani; diese Art stellte 95 % der Halacariden-Fauna.
Weitere hier angetroffene Arten waren Rhombognathides seahami,
Isobactrus setosus, Halacarellus capuzinus und Lohmannella falcata.

Sehr gering war der Anteil der Halacariden an der Station R4,
einer flachen Bucht hinter Roscoff. In einer Probe entnommen kurz
oberhalb des letzten Hochwassersaumes wurden 11592 Tiere/1000 cm3

Sediment gezählt. Die Halacariden stellten 7,2 % der Meiofauna. In
einer zweiten Probe aus dem Spülsaum waren es insgesamt 20510
Tiere/1000 cm3; die 450 Halacariden nahmen 2,2 % der Fauna ein.
In einer dritten Probe entnommen kurz unterhalb des Spülsaumes
betrug die Besiedlungsdichte sogar 101780 Tiere/1000 cm3 Sediment.
Die Halacariden-Fauna war auf 350 Milben/1000 cm3 zurückgegangen
und hatte nur noch einen Anteil von 0,3 % an der Gesamt-Meiofauna.
Der Anstieg der Gesamtfauna war in erster Linie auf die Massen-
entwicklung der Nematoden zurückzuführen. In allen drei Proben
stellten sie über 50 % der Meiofauna, in der dritten Probe sogar
65,7 %. In der ersten Probe waren auch die Oligochaeten mit 34 %
stark vertreten. In den beiden folgenden Proben waren außer den
Nematoden die Copepoden in großen Mengen anzutreffen. In der
Sedimentprobe entnommen oberhalb des Spülsaumes dominierte in
der Gruppe der Halacariden mit 93,2 % die Gattung Halacarellus,
vertreten durch H. capuzinus und H. procerus. In der Probe ent-
nommen in Höhe des Spülsaumes stellte das Genus Halacarellus
57,8 %, in der Probe entnommen unterhalb des Spülsaumes nur
noch 4,4 %. Statt dessen beherrschte die Gattung Copidognathus das
Halacariden-Faunenbild. In der zweiten Probe rangierte sie mit
130 Ind./1000 cm3 (28,9%) an zweiter Stelle, in der dritten Probe
mit 260 Ind./1000 cm3 (81,2 %) an erster Stelle in der Halacariden-
Fauna. Die wichtigste Art war Copidognathus brevirostris.
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Phytal-Fauna

Die Fauna zwischen Enteromorpha

Im Phytal dominierten unter den Halacariden stets die algivoren
Rhombognathinen. Innerhalb der Rhombognathinen jedoch herrschte
je nach Standort und Algenart mal die eine mal die andere Art
vor.

ABB. 3 :
Prozentualer Anteil der Tiergruppen an der Gesamt-Meiofauna und prozentualer
Anteil der Gattungen an der Halacariden-Fauna; Station R3; Phytal.
A : Enteromorpha, 1 m unterhalb der Hochwasserlinie; B : Enteromorpha, 4 m
unterhalb der Hochwasserlinie.

Besonders im oberen Litoral war das zahlenmäßige Überwiegen
einer Art deutlich ausgeprägt. Im mittleren und unteren Gezeiten-
bereich war der Artenreichtum größer, den einzelnen Arten kam
keine so beherrschende Stellung zu.

Im Bereich der Hochwasserlinie war der Anteil der Halacariden
an der Gesamtfauna meist wesentlich höher als in den Sediment-
proben. Bereits genannt wurde der Filz von Enteromorpha-Fäden
zwischen Salzwiesenpflanzen, in dem die Halacariden 98 % der
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Gesamtfauna stellten. Ähnlich hoch war der Anteil der Halacariden
an Station P1 im Enteromorpha-Saum auf Hartsubstrat. Auch hier
war Isobactrus uniscutatus die dominante Art. Sie machte 85 %
der Gesamtfauna aus. Von den Arten Rhombognathides spinipes und
Agauopsis tricuspis wurden nur wenige Exemplare gesehen. Außer
Halacariden wurden im Enteromorpha-Saum Insekten-Larven, Ori-
batiden und Copepoden gefunden.

Ein sehr breiter Enferomor/j/za-Streifen war an Station R3 an
den Mauern des Wasserreservoirs ausgebildet. Im oberen Eulitoral
beherrschte die Halacaride Metarhombognathus armatus die Fauna;
sie stellte 96,8 % der Meiofauna (Abb. 3, A). Außer M. armatus
wurden einzelne Exemplare von Isobactrus hartmanni und I. ungu-
latus gezählt. Neben den Halacariden wurden weitere Milben, so
Hyadesia fusca und Vertreter der Parasitiformes, ferner Copepoden,
Foraminiferen, Tardigraden und Gastropoden gesehen. Im unteren
Teil dieses mächtigen Enteromorpha-Streifens, 1,8 m unterhalb der
Spritzwasserzone, war die Fauna wesentlich artenreicher. Außer
M. armatus traten Rhombognathides seahami, Isobactrus setosus,
Halacarellus balticus und Juvenile der Gattung Copidognathus auf.
Ostracoden, Isopoden und Amphipoden waren ebenfalls arten- und
individuenreich vertreten.

Eine andere Fauna wurde auf den breiten, großflächigen Entero-
morpha-Thalli im mittleren Gezeitenbereich gefunden (Abb. 3, B).
An erster Stelle standen mit 43,3 % die Copepoden; unter ihnen
viele Vertreter der Familie der Porcelliden. Die Halacariden folgten
mit 26,8 %, die Ostracoden mit 8,8 %, die Nematoden mit 7,2 %,
die Turbellarien mit 5,3 % und die Gastropoden mit 4,6 %. Unter
den Halacariden stellten die Rhombognathinen 98,2 %. Die Gattung
Rhombognathides, vertreten durch R. merrimani und wenigen Exem-
plaren von R. seahami, nahm 92,2 % ein, die Gattung Rhombogna-
thus mit R. notops 6 %. Auf die Gattungen Halacarellus, Halacarus
und Copidognathus entfielen 1,8 %.

Die Fauna zwischen Braunalgen im mittleren und oberen Gezeitenbereich

Im oberen Gezeitenbereich traten von den Braun- und Rotalgen
Catenella repens, Pelvetia canaliculata und Fucus vesiculosus auf.
Auf und zwischen diesen drei Algenarten wurde jeweils eine andere
Halacariden-Fauna beobachtet.

In Abb. 4 ist die Besiedlung der Fucus vesiculosus-Thalli aus
zwei Tide-Niveaus eingetragen. A gibt das Ergebnis der quantitativen
Auswertung einer Probe aus dem oberen Gezeitenbereich wieder,
einer Probe kleiner Thalli gesammelt 1-1,5 m unterhalb der Hoch-
wasserlinie. Die wenigen einzeln stehenden Thalli waren während
der Niedrigwasserperiode der Austrocknung ausgesetzt. In 1000 cm3

locker gelagerten Thalli wurden 1105 Tiere gezählt. Die dominie-
rende Tiergruppe waren mit 70,0 % die Halacariden. Es folgten die
Gastropoden mit 22,0 %, die Nematoden mit 3,8 %, die Copepoden
mit 2,2 % und die Ostracoden mit 0,8 %. Unter den Halacariden
dominierten die Rhombognathinen mit 99,2 %. Allein 94,2 % ent-
fielen auf die Gattung Isobactrus, die in erster Linie mit der Art. /.
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setosus vertreten war. Nur 4,6 % stellte Rhombognathides seahami.
Bei den in dieser Probe gefundenen Copidognathus- und Hala-
carellus-Arten handelte es sich stets um juvenile Stadien.

ABB. 4 :
Prozentualer Anteil der Tiergruppen an der Gesamt-Meiofauna und prozentualer
Anteil der Gattungen an der Halacariden-Fauna; Station R3; Phytal.
A : Fucus vesiculosus, 1-1,5 m unterhalb der Hochwasserlinie; B : Fucus vesi-
culosus, 2-2,5 m unterhalb der Hochwasserlinie; C : Fucus vesiculosus, mit
Epiphyten, 2-2,5 m unterhalb der Hochwasserlinie.
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Probe B und C stammten aus dem dichten Fucus uesiculosus-
Gürtel aus dem mittleren Eulitoral, 2-2,5 m unterhalb der Hoch-
wasserlinie. In diesem Fucus-Gürtel lagen die Thalli während der
Niedrigwasserphase dicht gepackt. Nur die oberflächlichen Schichten
waren der Trockenheit ausgesetzt, die mittleren und unteren Algen-
schichten aber waren noch am Ende der Niedrigwasserperiode mit
Wasser benetzt. Abb. 4 B zeigt das Ergebnis einer Probe in der die
Algen-Thalli kaum oder nicht mit Epiphyten bewachsen waren,
Abb. 4 C das einer Probe in der die Fucus-Thalli dicht mit kleinen
Algenbüscheln besetzt waren.

In Probe B wurde in dem Fucus-Volumen von 1000 cm3 1143
Tiere gezählt. Der Anteil der Halacariden an der Gesamtfauna war
auf 29,8 % zurückgegangen. Die dominierende Tiergruppe waren die
Copepoden, die 41,9 % der Meiofauna stellten. Die Halacariden stan-
den an zweiter Stelle und an dritter folgten die Nematoden mit
10,4 %. Auf den dicht mit Epiphyten bewachsen Fucus-Thalli war
die Besiedlungsdichte mit 3060 Tieren/1000 cm3 wesentlich höher
als auf den bisher untersuchten Braunalgen. Auch in dieser Probe
dominierten die Copepoden; sie machten 37,7 % der Fauna aus.
An zweiter Stelle folgten die Nematoden mit 32,2 % und an dritter
Stelle die Halacariden mit 19,6 %.

In beiden Fucus-Proben aus dem mittleren Eulitoral beherrsch-
ten die Rhombognathinen das Halacariden-Faunenbild. An erster
Stelle stand die Gattung Rhombognathides; in der Probe B nahm sie
92,7 % ein, in der Probe C 95,0 %. In der «bewuchslosen» Fucus-
Probe waren es fast ausschließlich Rhombognathides seahami; auf
Fucus mit Aufwuchs dominierte ebenfalls R. seahami, daneben trat
aber auch R. merrimani auf. Die Gattung Rhombognathus war mit
R. notops, die Gattung Isobactrus mit /. setosus vertreten.

Als zweite Braunalgenart aus dem oberen Litoral ist Pelvetia
canaliculata zu nennen. Dichte Bestände fanden sich im Hoch-
wasserbereich auf den Felsen der Station Sl.

Die kleinen Büschel bieten während der Niedrigwasserphase
keinen Schutz vor Trockenheit. Auf den an Station Sl gesammelten
Phalli dominierte ebenfalls — wie in den Fucus vesiculosus-Pvoben
— die Gattung Isobactrus; auf P. canaliculata war es jedoch
Isobactrus hartmanni, die über 90 % der Halacariden-Fauna stellte.

Die Fauna zwischen Balaniden im oberen Gezeitenbereich

Eine weitere im Hochwasserbereich die Halacariden-Fauna
beherrschende Isobactrus-Art war Isobactrus rugosus. Diese Art war
besonders auf und zwischen den von winzigen Grünalgen bewach-
senen Chthamalus montagui im oberen Balaniden-Gürtel zu finden.
Sie stellte hier, neben den massenhaft auftretenden terrestrischen
Milben, einen großen Teil der Meiofauna.

An der im Brackwasserbereich liegenden Station P5 dominierte
auf den dichten Elminius-Beständen Isobactrus ungulatus; aber auch
/. rugosus war stark vertreten.
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Die Fauna zwischen Catenella-Polstern

Eine dritte für den oberen Gezeitenbereich charakteristische
Alge ist Catenella repens. Oft waren große Flächen der Felsen mit
dieser kleinen, stark verzweigten Alge bedeckt. In den Catenella-
Polstern war die Fauna artenreicher als auf den Pelvetia-und
Fucus-Thalli. Auch hier standen die Halacariden der Häufigkeit nach
an der ersten Stelle. In einer quantitativ ausgewerteten Probe
stellten sie 28,4 % der Meiofauna. An zweiter Stelle rangierten die
Polstern war die Fauna artenreicher als auf den Pelvetia- und
den Ostracoden mit 10,4 % (Abb. 5). Unter den Halacariden domi-
nierten wiederum die Rhombognathinen. Von der Gattung Rhombo-
gnathus trat R. procerus auf, von der Gattung Isobactrus I. pulchellus

ABB. 5 :
Prozentualer Anteil der Tiergruppen an der Gesamt-Meiofauna und prozentualer
Anteil der Gattungen an der Halacariden-Fauna; Station R3, Catenella repens;
0,5 m unterhalb der Hochwasserlinie.

und I. rugosus. In der Gattung Rhombognathides dominierte in
einigen Catenella-Büscheln R. merrimani, in anderen R. brevipes.
Die Halacarinen waren durch die Arten Halacarellus balticus, Copi-
dognathus figeus und Agauopsis tricuspis vertreten.

Die Fauna im mittleren und unteren Eulitoral

Ähnlich wie an den untersuchten Sandstränden nahm auch im
Phytal mit zunehmender Tiefe im Gezeitengürtel der Anteil der
Halacariden an der Gesamtfauna ab. Ein Beispiel der Besiedlung
von Fucus vesiculosus aus zwei Tidebereichen ist in der Abb.
4 dargestellt. Der Anteil der Halacariden auf Fucus vesiculosus
aus dem oberen Gezeitenbereich betrug 70,0 %, der in einer 2 m
tiefer entnommenen Probe 29,8 %. Noch spärlicher war die Hala-
cariden-Besiedlung auf Fucus serratus. In einer Probe von 1000 cm3

locker gepackten Fucus serratus-Thalli wurden 2083 Tiere gefunden.
Die Halacariden waren mit 252 Tieren, also 12,1 % vertreten. Die
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dominante Tiergruppe in der Fucus serratus-Probe waren die Nema-
toden, die 54,9 % der Meiofauna stellten. Es folgten die Forami-
niferen mit 13,9 % und die Copepoden mit 12,5 %.

Ein zweites Beispiel der Besiedlung einer Algengattung aus zwei
Tidebereichen ist in Abb. 3 dargestellt.

Die geringste Halacariden-Besiedlung wurde in einem Gelidium
latifolium-Büschel aus einem Priel im unteren Eulitoral angetroffen.
Die Halacariden stellten nur 2,6 % der Gesamtfauna. Unter den Hala-
cariden dominierte die Gattung Copidognathus mit 51,9 %. In erster
Linie handelte es sich um eine Art, nämlich C. oculatus. Es folgten
die Rhombognathides-Arten R. seahami und R. pascens mit 37,0 %
und Rhombognathus notops mit 11,1 %.

Auch innerhalb eines Tideniveaus waren deutliche Unterschiede
in der Besiedlungsdichte der Halacariden festzustellen. In stark ver-
zweigten, büscheligen Algen war der Anteil der Halacariden an der
Gesamtfauna kleiner als auf großflächigen Thalli. Auch Epiphyten
beeinflußten die Faunenzusammensetzung. Der prozentuale Anteil
der Halacariden war auf Algen mit starkem Bewuchs stets niedriger
als auf benachbarten Thalli ohne Bewuchs. Auf Ascophyllum nodo-
sum ohne Aufwuchs stellten die Halacariden 27,0 % der Gesamt-
fauna, auf A. nodosum mit dichtem Besatz von Polysiphonia betrug
der Anteil der Halacariden nur 12,9 %.

Die Fauna zwischen Kalkalgen-Krusten

Eine besondere Fauna wurde zwischen den Lithophyllum-
Krusten angetroffen (Abb. 6). Es dominierten mit 26,5 % die Cope-

ABB. 6 :
Prozentualer Anteil der Tiergruppen an der Gesamt-Meiofauna und prozentualer
Anteil der Unterfamilien an der Halacariden-Fauna, Station R3; Lithophyllum;
4 m unterhalb der Hochwasserlinie.

poden; dann folgten mit 24,1 % die Nematoden, mit 18,3 % die
Halacariden, mit 13,5 % die Polychaeten und mit 11,0 % die
Oligochaeten. Unter den Halacariden dominierten wiederum die
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Rhombognathinen. Sie stellten 77,0 % der Halacariden-Fauna. Sehr
hoch in diesem Lebensraum war der Anteil der Lohmannellinae mit
den Arten Lohmanella kervillei, L. rustica und L. falcata.

FAUNENANALYSE

Phytal
Einfluß der Jahreszeiten

Die Proben in der Umgebung von Roscoff wurden zwischen dem
15.5 und 13.6 1974 genommen. Die vorgefundene Faunen-Zusam-
mensetzung entspricht einem Übergang von Frühjahrs- zu Sommer-
verhältnissen. Wie die über ein Jahr durchgeführten Untersuchungen
von Sarnighausen (1955), Hagerman (1966) und auch Colman (1940)
zeigen, ändert sich im borealen Klimagebiet der Anteil der Halaca-
riden an der Gesamtfauna im Laufe eines Jahres. Nach Sarnighausen
erreichen in den Wintermonaten die Halacariden den höchsten pro-
zentualen Anteil an der Gesamtfauna; sie stellen dann 72-94 % der
Meiofauna. In den Frühjahrsmonaten nimmt der Anteil der Hala-
cariden ab. Im Herbst werden mit einem zahlenmäßigen Anteil von
24 % an der Gesamtfauna die niedrigsten Werte erhalten. Hagerman
(1966) nennt von Fucus serratus aus dem Öresund die höchsten
Halacariden-Werte, nämlich 39 %, in den Frühjahrsmonaten, die
niedrigsten Werte (im August 7 %) im Spätsommer. In den Winter-
monaten steigt der Anteil der Halacariden wieder an. Auch auf
Algen an der englischen Südküste, auf Fucus vesiculosus, F. serratus
und Ascophyllum nodosum, ist nach Colman (1940) der prozentuale
Anteil der Halacariden in den Wintermonaten weit höher als im
Sommer.

Der jahreszeitlich bedingte Wechsel des Anteils der Halacariden
an der Fauna ist nur zu einem geringen Teil auf wechselnde Abun-
danz der Halacariden zurückzuführen; in erster Linie beruht er
auf der starken Zunahme der anderen Tiergruppen in den Früh-
jahrsmonaten. Diese Zunahme ist einmal dadurch bedingt, daß in
den Frühjahrs- und Sommermonaten die vagile Fauna aus dem
Sublitoral das Eulitoral besiedeln, zum anderen dadurch, daß die
Reproduktionsrate der anderen Tiergruppen wesentlich höher als die
der Halacariden ist. Bei der Mehrzahl der Halacariden tritt nur eine
Generation im Jahr auf (Straarup, 1968; Kirchner, 1969; Bartsch,
1972); nur bei den Isobactrus-Arten können unter günstigen Bedin-
gungen weitere Generationen erscheinen (Bartsch, 1972). Bei anderen
Meiofauna-Gruppen aber sind mehrere Generationen im Jahr bekannt
(vgl. Gerlach, 1971). Die Anzahl der Eier bei den Halacariden ist
mit nur 10-20 pro Weibchen gering, weit geringer als bei anderen
Arthropoden des Literals (vgl. Gerlach, 1971). Durch die wesentlich
höhere Vermehrungsrate anderer Phytalbewohner werden die Algen
von diesen Tieren überschwemmt. Auch bei den Halacariden steigt
mit Beginn der Fortpflanzungsphase in den Frühjahrsmonaten die
Besiedlungsdichte, aber in weit geringerem Ausmaße.



14 ILSE BARTSCH

Der prozentual hohe Anteil der Halacariden in den Winter-
monaten ist zum einen bedingt durch das aktive Zurückweichen der
vagilen Fauna ins Sublitoral, zum anderen auf die im Vergleich zu
Halacariden hohe Mortalität. Eisüberkrusteten Enteromorpha-,
Fucus-Büscheln und Sedimentbrocken, die während der Niedrig-
wasserperiode dem Frost ausgesetzt waren, wurden nach dem Auf-
tauen lebende Halacariden entnommen; Vertreter anderer Tier-
gruppen dagegen waren oft irreversibel geschädigt (Lohmann, 1889,
1893; Sarnighausen, 1955; Dahl, 1948; Jansson, 1968; Lorenzen,
1968; Bartsch, 1974).

Einfluss des Tideniveaus
Die Probenentnahme erfolgte stets zur Niedrigwasserzeit. Dies

bedeutet, daß der Teil der vagilen Fauna, der mit ablaufendem
Wasser die Algenbüschel verläßt, sich entweder in tiefere Regionen
oder ins wassergefüllte Lückensystem zurückzieht, nicht erfaßt
wurde. Halacariden sind meist träge Tiere; größere tideperiodische
Wanderungen sind auszuschließen.

Im Mittelmeerraum fand Wieser (1959), daß bei zunehmender
Austrocknung des Habitats, die Halacariden eine der ersten Tier-
gruppen ist, die aus dem Faunenbild verschwinden. In der Umgebung
von Roscoff jedoch wurde im oberen Gezeitenbereich, in einem
extrem den Umweltfaktoren ausgesetzten Lebensraum, eine arten-
und individuenreiche Halacariden-Fauna gefunden. An der Grenze
zum Supralitoral und im oberen Eulitoral überwiegen oft die Hala-
cariden; meist ist es je eine Art, die mit sehr hohen Dominanz-
werten die Gesamtfauna beherrscht. Viele Halacariden-Arten sind
speziell an diesen Lebensraum angepaßt; sie sind in tieferen Regio-
nen nicht oder nur in wenigen Exemplaren anzutreffen. Charakter-
arten der Habítate im Hochwasserbereich sind Isobactrus hart-
manni, I. pulchellus, I. rugosus, I. uniscutatus, Rhombognathides
brevipes und Agauopsis tricuspis. Im oberen Eulitoral sind es Iso-
bactrus setosus, I. ungulatus, Metarhombognathus armatus, Rhombo-
gnathus procerus und — in erster Linie jedoch auf Salzwiesenbiotope
beschränkt — Rhombognathides spinipes.

Vergleichbare Untersuchungen liegen von der Deutschen Bucht
vor. Das Artenspektrum ist dort weit geringer, doch zeigen die dort
gefundenen Arten eine ähnliche Verbreitung. Isobactrus uniscutatus
bewohnt, zusammen mit dem Tardigraden Echiniscoides sigismundi,
das Supralitoral der mesohalinen Küstenabschnitte (Bartsch, 1974).
Isobactrus hartmanni ist auf Helgoland und Sylt im oberen Euli-
toral im Enteromorpha-Streifen und auf Balaniden verbreitet.
Metarhombognathus armatus lebt ebenfalls in der Grünalgen-Zone,
jedoch in einem Algen-Streifen, der nicht so der Trockenheit aus-
gesetzt ist, wie der von Isobactrus hartmanni besiedelte. Isobactrus
setosus tritt in großen Mengen in den stets feuchten Fucus vesi-
culosus-Beständen auf (Bartsch, 1972, 1974).

Toleranzversuche haben gezeigt, daß die Rhombognathinen des
oberen Eulitorals Trockenperioden von einem Tag, ja sogar mehre-
ren Tagen überdauern und ebenso hohe Salinitätswerte vertragen
können (Bartsch, 1974). Von Isobactrus uniscutatus weiden selbst
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Trockenperioden über einen Zeitraum von 14 Tagen von fast der
Hälfte der beim Versuch eingesetzten Tiere überlebt.

Mit zunehmender Tiefe im Gezeitenbereich wird die während
der Niedrigwasserperiode die Algen besiedelnde Fauna artenreicher;
die Bedeutung der Halacariden an der Gesamtfauna nimmt ab. Im
mittleren Eulitoral, auf Ascophyllum nodosum und Fucus serratus,
betrug der Anteil der Halacariden 12-27 %. Die dominierenden Tier-
gruppen waren oft Copepoden und Nematoden.

Im Niedrigwasserbereich und auf ständig überfluteten Algen in
Prielen wurde eine sehr unterschiedliche Besiedlungsdichte ange-
troffen. Auf Chondrus crispus-Büscheln stellten die Halacariden noch
19,9 % der Meiofauna. Unter den Halacariden dominierte die Gattung
Rhombognathides mit R. seahami. Auf Gelidium latifolium dagegen
betrug der Anteil der Halacariden nur noch 2,6 %. Dominant war
hier die Gattung Copidognathus mit C. oculatus.

Dieser im Vergleich zum mittleren und oberen Eulitoral geringe
prozentuale Anteil der Halacariden an der Gesamtfauna ist z. T. auch
darauf zurückzuführen, daß bei den in Prielen entnommenen Proben
die gesamte die Algen besiedeine Meiofauna, also auch die vagile
Fauna gesammelt und ausgewertet wurde. So fand Wieser (1952) in
den im Algengürtel bei Plymouth während Hochwasser entnommenen
Algen im mittleren und unteren Eulitoral für Halacariden nur
geringe Besiedlungsdichten; sie stellten nur 1-5 % der Gesamtfauna.

Colman (1940) dagegen registrierte auf der Rotalge Gigartina
stellata, gesammelt im Niedrigwasserbereich, sehr hohe Abundanz-
Werte für die Halacariden-Arten Rhombognathides seahami und
R. pascens. Diese zwei Arten stellten über 50 % der Meiofauna.

Einfluß der Algen und deren Wuchsform

Nicht nur die Höhe im Gezeitenbereich, auch die Wuchsform
beeinflußt erheblich die die Alge besiedelnde Fauna. Auf großflä-
chigen Algen ist der prozentuale Anteil der Halacariden meist
höher als auf strauchartigen, büscheligen Algen. Abb. 4 zeigt den
Einfluß von Epiphyten auf die Faunenzusammensetzung. Die mit
dichten Aufwuchs besetzten Thalli weisen eine wesentlich höhere
Besiedlungsdichte auf als benachbarte, unbewachsene Algenthalli.
Die Besiedlungsdichte der Halacariden nimmt nur gering zu. Durch
die Epiphyten aber werden Tiergruppen wie Copepoden, Ostra-
coden, Foraminiferen, Gastropoden und Insekten-Larven begünstigt.
Die Tiere finden zwischen dem Bewuchs zahlreiche Mikrohabitate,
in denen sie vor Verdriftung und Austrocknung geschützt sind. Der
prozentuale Anteil der Halacariden nimmt entsprechend auf bewach-
senen im Vergleich zu unbewachsenen Algen ab. Einen solchen
Rückgang vermerkt auch Colman (1940) auf Fucus serratus mit
und ohne den Epiphyten Elachistea fucicola.

Einfluß des Brackwassers

Mit dem Vordringen ins obere Litoral und mit der Entfernung
von statischen marinen Bedingungen nimmt der Anteil der Hala-
cariden an der Gesamtfauna zu. Ein ähnlicher Anstieg der Hala-
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cariden ist oft auch beim Vordringen ins Brackwasser festzustellen.
Auch Dahl (1948) erwähnt einen Faunenwechsel zugunsten der
Halacariden parallel mit dem Eindringen in Regionen niedriger
Salinität. Viele Halacariden-Arten zeichnen sich durch groBe Eury-
halinität aus (vgl. Bartsch, 1974). Selbst in Randgebieten der Ostsee,
in Regionen mit einem Salzgehalt unter 15 %o, ist die Halacariden-
Fauna im Vergleich zu der der Nordsee kaum verarmt (vgl. Dahl,
1948; Bartsch, 1974). Auch der hohe Anteil der Halacariden von
durchschnittlich 13 % auf sublitoralen Algen in der Umgebung von
Asko (Kautsky, 1974) ist wohl auf die hier niedrige Salinität von
6-7 %o zurückzuführen.

Zusammenfassender Uberblick

Die Besiedlung des Phytals ist abhängig von der Höhe im
Gezeitenbereich, von der Wuchsform der Algen und dem Brackwas-
sereinfluB. Geringe Überflutungsdauer, hohe Schwankungen der
abiotischen Umweltfaktoren und Lebensbedingungen die von den
statischen marinen abweichen, lassen den Anteil der Halacariden
ansteigen. Je verzweigter und verästelter die Algenthalli sind, desto
mehr Mikrocavernen und geschützte Nischen stehen der Meiofauna
zur Verfügung; der Artenreichtum ist entsprechend hoch, der Anteil
der Halacariden an der Gesamtfauna aber gering. Süßwassereinfluß
wiederum läßt den Anteil der Halacariden ansteigen.

Weichboden
Salzwiesen

Die wichtigste Tiergruppe in durchwurzelten Salzwiesenböden
ist die der Nematoden. In einem Andelrasen-Stück der Station P1
wurden 0,9x106 Nematoden/m2 gezählt. Dies entspricht noch der
Größenordnung der von Wieser und Kanwisher (1961) ermittelten
Zahlen von 1,4 — 2,1x106 Nematoden/m2. Der Anteil der Halacariden
in Salzwiesenböden ist stets hoch. In der quantitativ ausgewerteten
Probe waren es 139 500 Ind./m2. Der Anteil der Halacariden und die
Artenzusammensetzung ist abhängig von der Oberflutungsdauer.

Sandlückensystem

Im oberen Eulitoral stellen in den untersuchten Proben die
Nematoden den größten Teil der Fauna. Besonders im Bereich des
Spülsaumes kommt es zur Massenansammlung der Nematoden.
Oberhalb des Spülsaumes sind oft die Oligochaeten stark vertreten.
Im unteren Gezeitenbereich steigt der Anteil der Copepoden; sie
konnen über 50 % der Fauna ausmachen. Ähnliche Faunenzusam-
mensetzungen sind auch von anderen Gezeitenstränden bekannt, so
von der Nordseeinsel Sylt (Schmidt, 1968), von Norwegen (Tromsö)
(Schmidt, 1972), von den Küsten Englands (Gray und Rieger, 1971;
Harris, 1972 a), von der nordamerikanischen Ostküste (Martinez,
1975) und von tropischen Stränden vom Golf von Bengalen (McIn-
tyre, 1968).
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Der Anteil der Halacariden im Sandlückensystem erreicht nicht
die hohen Zahlenwerte, die im oberen Phytal auftreten können. Den
höchsten Prozentsatz aus einem Gezeitenstrand, nämlich 68,2 %,
nennt Schmidt (1968) von der Nordseeinsel Sylt. Den mit 72,1 %
höchsten Wert an einem gezeitenfreien Strand erhielt Hulings (1974)
an der Küste Libanons. An der Küste vor Roscoff und Santec
standen die Halacariden, geordnet nach der Abundanz der Meio-
fauna-Gruppen, zwar oft an dritter Stelle, sie nahmen aber unter
10 % der Gesamtfauna ein. Nur in sehr heterogen Sedimenttypen
stellten die Halacariden über 20 % der Fauna.

Auch vom Sandlückensystem ist ein regelmaßiger jahreszeitlich
bedingter Wechsel der Faunendichte bekannt. Vom Herbst bis zum
Frühjahr geht die Besiedlung zurück. Erst in den letzten Frühjahrs-
und ersten Sommermonaten ist wieder ein Faunenanstieg festzustel-
len (Schmidt, 1968; Harris, 1972 b; Clasing, 1976). Der Faunen-
rückgang in den oberflächlichen Sedimentschichten ist z.T. auf
Wanderungen im Gezeitenstrand, z.T. auf Mortalität zurückzuführen.

Die quantitativ ausgewerteten Sedimentproben aus der Umge-
bung von Roscoff wurden Anfang Juni genommen. Sie geben die
Übergangsphase von Frûhjahrs- zu Sommerverhältnissen wieder. Die
Halacariden standen mit einem Anteil von 0,3-8,9 % an der Gesamt-
meiofauna an dritter bis sechster Stelle aller Tiergruppen.

In Sandstränden sind Halacariden regelmäßig zu finden, auch
wenn ihr Anteil — abgesehen von einigen lokalen Massenvor-
kommen — gering ist. An einem Strand an der amerikanischen
Ostküste fand Martinez (1975) einen Anteil von höchstens 1 %. In
Sandstränden der Nordseeinsel Sylt betrug der Anteil der Acari
1-5 % (Schmidt, 1968), auf Tromsö 1,5-4 %, ausnahmsweise aber
auch 11,4 % (Schmidt, 1972). Ähnliche Werte wurden auf den
Galapagos-Inseln erhalten. In vielen Stränden lag der Anteil der
Halacariden an der Meiofauna unter 1 %. Nur in wenigen der
Sandstrände wurden hohere Werte gefunden, in Teilproben stieg der
Anteil sogar bis auf 39 % an. Bei Untersuchungen von Challis (1969)
auf den Salomon-Inseln wurden Halacariden regelmäßig und in
großen Zahlen in den Gezeitenstränden angetroffen. In einem
Strandabschnitt rangierten die Halacariden sogar an zweiter Stelle
in der Skala der Tiergruppen.

Ähnlich wie bei der Phytalfauna werden auch im Sandlücken-
system mit dem Vordringen ins Brackwasser höhere Anteile von
Halacariden an der Gesamtfauna ermittelt. Im Fluß Penzé stellten
die Halacariden stets über 15 % der Meiofauna. Wie die Halaca-
riden des Phytals so zeichnen sich auch die Arten des Sandlûcken-
systems durch Euryhalinität aus. Halacarellus capuzinus und H. sub-
terraneus werden an der Küste Schwedens im Küstengrundwasser
bei Salzgehalten von 1,1 %o und darunter gefunden (Brinck, Dahl und
Wieser, 1955). Toleranzversuche mit diesen beiden Arten zeigten,
daß einerseits tagelanger Aufenthalt in Süßwasser vertragen wird,
andererseits auch hohe Salinitätswerte von 50-80 %o fur Tage in
einem Starrezustand überdauert werden. Die Tiere werden, sobald
die Umweltbedingungen wieder günstiger sind, erneut aktiv
(Bartsch, 1974).
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Biomasse

Bisher ist der zahlenmüßige Anteil der Halacariden an der
Gesamtfauna erortert worden. Geringer ist meist die Bedeutung der
Halacariden an der Meiofauna-Biomasse. Bisher liegen Bestim-
mungen der Halacariden-Biomasse nur aus dem Sublitoral vor. Die
höchsten Werte nennen Ankar und Elmgren (1976). Bei ihren
Untersuchungen der Bodenfauna der Ostsee in der Nähe von Askö
wurden zwar meist weniger als 0,1 g Naßgewicht/m2 fur Halacariden
gefunden, in einer Probe aber ein Wert von 1,6 g/m2 ermittelt. In
dieser Probe standen die Halacariden zahlenmaßig an zweiter, der
Biomasse nach jedoch an erster Stelle unter den Meiofauna-Gruppen.
Bei Untersuchungen der Tierwelt vor der franzosischen Mittel-
meerküste erhielt Soyer (1971) fur Halacariden in der Mehrzahl der
Stationen Werte unter 10µg Trockengewicht/10 cm2; doch wurden
auch solche von 56,0 µg/10 cm2, ja sogar 255,0µg/10 cm2 bestimmt.
0,02 und 0,05 g/m2 nennen Kisseleva und Slavina (1973) aus dem
Schwarzen Meer. Die Halacariden stehen hier nach ihrem Gewicht
an dritter und vierter Stelle aller Meiofauna-Gruppen.

Rolle der Halacariden in einer Coenose

In den untersuchten Biotopen waren die Halacariden durch die
Unterfamilien Rhombognathinae, Actacarinae, Halacarinae, Simo-
gnathinae und Lohmannellinae vertreten.

ABB. 7 :
Nahrungsbeziehungen zwischen Rhombognathinae und Halacarinae und Umwelt.
durchgezogene Pfeile Nahrungsaufnahme beobachtet;
gestrichelte Pfeile Nahrungsbeziehungen nicht gesichert.

Die Rhombognathinen sind in erster Linie algivor. Sie saugen
die Zellen der Epiphyten und der bewohnten Algen aus. Lohmann
(1889, 1893) berichtet, daß sie sich auch von Tierleichen ernähren.
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Von den Halacarinen liegen Beobachtungen über Nahrungsfang
und Aufnahme von den Gattungen Halacarellus und Agauopsis vor
(Lohmann, 1889; Kirchner, 1969; Krantz, 1970; Bartsch, 1974). Die
Arten dieser Gattungen sind karnivor; Oligochaeten, andere Hala-
cariden und Nematoden werden angegriffen und ausgesaugt. Doch
wird bei Halacarellus balticus auch die Aufnahme von Algenzellen
beobachtet (Bartsch, 1974; Pahncke, 1974).

Von den Actacarinen, Simognathinen und Lohmannellinen liegen
keine direkten Beobachtungen über Nahrungsaufnahme vor. Es ist
zu vermuten, daß die Arten dieser Unterfamilien ebenfalls karnivor
sind. Wieweit Pilzhyphen und Bakterien als Nahrungsquelle aus-
genutzt werden, ist unbekannt. Lohmannella falcata ist eine sehr
eurytope Art, sie wird aber besonders häufig auf Hydrozoen-Rasen
beobachtet. Es ist zu vermuten, daß diese Art Hydrozoen-Theken
aussaugt, somit das lange Rostrum mit den stilettartigen Cheliceren
als Anpassung an diese Ernährungsweise zu bewerten ist.

Die Halacarinen ihrerseits werden von räuberischen karnivoren
Faunenelementen angegriffen und als Nahrungsquelle ausgenutzt.
Halacariden dienen sowohl Invertebraten als auch kleinen Fischen
(Green, 1956; Zander und Bartsch, 1972) als Beute.

VERBREITUNG DER HALACARIDEN-ARTEN

Rhombognathus intermedius ist eine psammophile Art. Im
oberen, während der Niedrigwasserperiode stark austrocknenden
Bereich ist die Art nur in wenigen Exemplaren zu finden; im
mittleren und unteren Hang tritt sie als Massenform auf. R. inter-
medius wurde nur an der Küste vor Roscoff und Santec gefunden,
nicht aber in Sedimenten der benachbarten Aestuare.

Rhombognathus notops besiedelt Grün-, Braun- und Rotalgen,
lebt aber auch im Spaltensystem zwischen Lithophyllum und
Schwämmen, daneben im algendurchsetzten Sediment. Auf verzweig-
ten Thalli werden großere Individuenzahlen erhalten als auf den
glatten Thalli von Ulva und Ascophyllum.

Im oberen Litoral ist R. notops selten, mit zunehmender Tiefe
und der damit zunehmenden Wasserbedeckungszeit ist ein Anstieg
der Individuenzahlen zu verzeichnen. Im Aestuar des Penzé werden
nur vereinzelt Vertreter dieser Art gefunden.

Rhombognathus procerus lebt zwischen schattig gelegenen, dich-
ten Algenpolstern im oberen Gezeitenbereich, oft an der Grenze
zur Hochwasserlinie. Sehr stark austrocknende Habitate werden ge-
mieden. Im Brackwasser, im Aestuar des Penzé, wurde die Art
bisher nicht gefunden.

Rhombognathus subtilis ist sowohl an der Küste als auch im
Aestuar des Penzé verbreitet. Die Art wird häufig in Spalten-
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räumen in Sedimenten und zwischen Corallina und Lithophyllum
angetroffen, selten dagegen auf Algen. R. subtilis ist im mittleren
und unteren Gezeitenbereich verbreitet.

Isobactrus hartmanni wird regelmäßig in stark austrocknenden
Habitaten zwischen Enteromorpha, Pelvetia und vereinzelt auch im
Sediment im Bereich der Hochwasserlinie registriert. In den unter-
suchten Biotopen tritt die Art selten als Massenform auf. Sie lebt
sowohl an der Küste vor Roscoff und Santec als auch im Penzé.

Von Isobactrus levis wurden nur wenige Exemplare gefunden.
Alle Tiere stammen aus der Hochwasserlinie. aber aus Substrat, das
auch während der Niedrigwasserphase einen stets hohen Wasser-
gehalt hat, so aus Enteromorpha in wasserführenden Spalten und
Resttümpeln. Die Fundorte von /. levis liegen alle im Brackwasser-
bereich. Im Penzé tritt die Art noch an Station P1, im Fluß Morlaix
im Hafen von Morlaix auf.

Isobactrus pulchellus ist eine an lange Trockenperioden adap-
tierte Art. Das Hauptverbreitungsgebiet liegt im oberen Gezeiten-
bereich wo sie in groBen Mengen zwischen Catenella repens und
Chthamalus montagui lebt. Im Penzé wurde die Art nicht gefunden.

Isobactrus rugosus ist ebenfalls eine gegen Austrocknen weit-
gehend resistente Art. Das Verbreitungsgebiet liegt im Bereich der
Hochwasserlinie. Hier lebt die Art zwischen Enteromorpha, Catenella
und Balaniden. Auf Chthamalus montagui ist /. rugosus zahlen-
mäßig stärker vertreten als /. pulchellus. I. rugosus dringt auch in
den Brackwasserbereich ein; im Penzé besiedelt er in groBer Anzahl
die mit Elminius modestus überwachsenen Felsen.

Isobactrus setosus hat sein Hauptverbreitungsgebiet in und kurz
oberhalb der Mittelwasserlinie. In grofien Mengen ist die Art Entero-
morpha und Fucus vesiculosus aus geschützten Regionen zu ent-
nehmen. Sie ist an der Küste und im Brackwasser der Aestuare,
so an Station P1 und im Hafen von Morlaix, in groBer Anzahl im
Algengürtel zu finden. An Station P7, einem statischen, stark aus-
gesüßtes Wasser führenden Teich, ist im Enteromorpha-Streifen
I. setosus die dominante Art.

Isobactrus ungulatus wird an der Küste vor Roscoff nur ver-
einzelt gefunden. Als Massenform tritt die Art zwischen den von
Balaniden (Elminius modestus) überwucherten Felsen im Penzé
(Station P5) auf. Einzelne Exemplare wurden auch Algen- und
Sediment-Proben entnommen.

Isobactrus uniscutatus ist eine Brackwasserart. Die höchsten
Individuenzahlen werden in stark austrocknendem Substrat an der
Grenze zum Supralitoral festgestellt. In Salzwiesen, in denen I. unis-
cutatus regelmäßig zu finden ist, besiedelt die Art in erster Linie
Salzwiesenpflanzen uberwuchernde Grünalgenfäden.

Rhombognathides brevipes lebt im Grenzbereich zum Supra-
litoral. Die Art wird regelmäßig in den dichten Catenella-Polstern
an der Küste vor Roscoff gesehen. Aus dem Brackwasser der
Aestuare ist die Art bisher nicht bekannt.
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Rhombognathides merrimani tritt in zwei Unterarten auf,
R. merrimani merrimani und R. merrimani needleri. In der Ver-
breitung der beiden Unterarten in verschiedenen Habitaten und in
ihren ökologischen Ansprüchen konnte kein wesentlicher Unterschied
festgestellt werden. Beide Unterarten sind sehr eurytop. Sie sind
auf Algen, im Spaltensystem und im Sediment zu finden. Sie besie-
deln den gesamten Gezeitenbereich, sie leben sowohl in Catenella-
Polstern als auch nahe der Niedrigwassergrenze. Beide Unterarten
sind im marinen Bereich vor Roscoff und im Brackwasser im Penzé
verbreitet. Großflächige Algen wie Fucus vesiculosus und Ulva sind
spärlicher besiedelt als stark verzweigte Algenbüschel. In einigen
Sedimentproben entnommen im mittleren und oberen Eulitoral stellt
R. merrimani die zahlenmäßig dominante Halacariden-Gruppe. R.
merrimani scheint ein Spaltensystembewohner zu sein, der sowohl
das Interstitial zwischen stark verzweigten Algen wie Catenella und
Lithophyllum als auch die Zwischenräume zwischen Sandkörnern
besiedelt.

Von Rhombognathides mucronatus wurden nur einzelne Exem-
plare gefunden, einige im Brackwasser des Penzé, andere an der
Küste vor Roscoff. Alle Tiere stammen aus dem oberen Eulitoral,
nicht aber aus dem Hochwassersaum.

Rhombognathides pascens bewohnt das Phytal im unteren Euli-
toral und Sublitoral. Oft tritt die Art vergesellschaftet mit R. seahami
auf. Im mittleren Eulitoral ist JR. seahami zahlenmäßig häufiger als
R. pascens, an der Niedrigwassergrenze dagegen dominiert R. pas-
cens. An der Küste vor Roscoff aber wird in dem sehr zerklüfteten
Felswatt bereits vier Meter unterhalb der Hochwasserlinie mehr
R. pascens als R. seahami gezählt. Auf glatten Thalli wie Ulva,
Ascophgllum und auch Enteromorpha ist jedoch auch unterhalb der
4-Meter-Grenze R. seahami noch häufiger als R. pascens.

Rhombognathides seahami hat sein Verbreitungsgebiet im mitt-
leren Eulitoral. Vor Roscoff ist die Art in diesem Tideniveau auf
allen untersuchten Algenthalli (Fucus, Laminaria, Lomentaria, Chon-
drus, Corallina) die dominante Halacariden-Art. Mit steigender Höhe
im Gezeitenbereich nimmt die Individuenzahl ab, doch wird R. sea-
hami in wenigen Exemplaren auch noch in den Catenella-Polstern
kurz unterhalb der mittleren Hochwasserlinie beobachtet. R. seahami
dringt auch ins Brackwasser ein; im Penzé findet sich die Art noch
im Fucus der Station P1.

Rhombognathides spinipes ist eine Charakterart der Salzwiesen.
Die Art lebt in großen Mengen im mittleren und oberen Puccinellie-
tum. Auch in angrenzenden Lebensräumen, auf Enteromorpha-Pol-
ster, auf Fucus-Thalli und auch im Sandlückensystem ist R. spinipes
zu finden. Selten aber ist R. spinipes in entsprechenden Lebens-
räumen an der Küste ohne Brackwassereinfluß. Im Fluß von Morlaix
dringt R. spinipes bis in den Hafen von Morlaix vor.

Metarhombognathus armatus lebt im mittleren und oberen
Eulitoral, insbesondere zwischen Enteromorpha und Fucus. Die
höchsten Abundanz-Werte wurden im Enteromorpha-Streifen an
einer Betonmauer vor der Biologischen Station von Roscoff erreicht.
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M. armatus dringt weit ins Brackwasser ein; im Hafen von Morlaix
ist die Art noch individuenreich auf Fucus vesiculosus und Entero-
morpha zu finden.

Actacarus pygmaeus ist ein Mesopsammal-Bewohner. Im Unter-
suchungsgebiet ist er am Strand vor Santec im sortierten Mittel-
sand verbreitet.

Halacarus actenos und H. bisulcus sind Bewohner ständig über-
fluteter Habitate. H. actenos wurde an der Niedrigwasserlinie und
vereinzelt im mittleren Eulitoral, H. bisulcus nur an der Niedrig-
wasserlinie angetroffen.

Halacarellus balticus lebt sowohl im Küstenbereich vor Roscoff
und Santec als auch im Brackwasser im Penzé. Das Hauptverbrei-
tungsareal befindet sich in und kurz oberhalb der Mittelwasserlinie.
In diesem Tidebereich ist H. balticus eurytop ; er besiedelt Sedimente,
verschiedenen Algen (Enteromorpha, Fucus vesiculosus, F. serratus,
Ascophyllum nodosum, Catenella repens, Laminaria und Himan-
thalia-Rhizoide), Hydrozoenkolonien und vereinzelt den unteren
Andelrasen.

Halacarellus basteri ist ebenfalls in sehr vielen Lebensräumen
zu finden, im Phytal und auch in Spaltensystemen zwischen Litho-
phyllum und Sandkörnern, allerdings selten in großen Mengen. Wie
H. balticus dringt H. basteri weit ins Brackwasser vor. An Station P1
tritt H. basteri noch in großen Individuendichten im Hydrozoenbe-
wuchs auf.

Halacarellus capuzinus ist ein Lückensystem-Bewohner. Die Art
tritt im Sandlückensystem in feinem und grobem Sediment auf.
Einzelne Exemplare leben auch im Spaltensystem zwischen Litho-
phyllum-Krusten. H. capuzinus besiedelt die Küstenbereiche vor
Roscoff und Santec, aber auch die Ufer des Penzé sofern ein
Sandlückensystem ausgebildet ist. Die größte Abundanz ist im
Bereich des oberen Hangs und an der Hochwasserlinie zu beobach-
ten. Sogar in Sedimenten, in denen am Ende der Niedrigwasser-
periode der Wassergehalt nur 7 % beträgt, ist H. capuzinus noch
individuenreich vertreten.

Von Halacarellus litoralis wurden nur zwei Exemplare im unte-
ren Eulitoral vor Roscoff gefunden. Über die ökologischen Ansprüche
dieser Art kann nichts gesagt werden.

Halacarellus petiti ist eine Brackwasserart. Im Untersuchungs-
gebiet lebt H. petiti in sehr ausgesüßten und mit Detritus durch-
setzten Sedimenten im Bett kleiner Flüsse, so in einem Neben-
flüßchen des Penzé (Station P3) und im Guillec (Station S3). In
großen Mengen findet sich H. petiti auch im Enteromorpha-Streifen
des ausgesüßten, statischen Teiches der Station P7.

Halacarellus procerus ist wie H. capuzinus ein Lückensystem-
bewohner, der in erster Linie das Sandlückensystem besiedelt.
H. procerus tritt in den untersuchten Biotopen meist vergesell-
schaftet mit H. capuzinus auf. An der Küste dominiert H. procerus
zahlenmäßig über H. capuzinus. Im Penzé wird H. procerus noch in
großen Mengen an Station P5 angetroffen, an P4 aber ist er selten.
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Halacarellus striatus lebt im unteren Eulitoral. Die Art ist in der
Umgebung von Roscoff selten. In den Aestuaren des Untersuchungs-
gebietes wurde H. striatus nicht beobachtet.

Von Halacarellus subterraneus liegen nur wenige Exemplare
vor. Wie H. capuzinus und H. procerus ist H. subterraneus ein
Lückensystem-Bewohner. H. subterraneus dringt weit in die Fluß-
mündungen ein.

Copidognathus brevirostris wird zwar auch unter euhalinen
Bedingungen vor der Küste gefunden, eine Massenentwicklung zeigt
die Art aber in Brackwasserarealen. C. brevirostris tritt in Weich-
böden auf. Er besiedelt das untere Puccinellietum und detri-
tusreichen Sand in Resttümpeln im oberen Eulitoral and Supra-
litoral.

Copidognathus fabricii lebt im unteren Eulitoral und im Subli-
toral zwischen Algen, Rhizoiden und auf dem Sediment. Im Bereich
der Niedrigwasserlinie und in Resttümpeln ist C. fabricii oft die
dominierende Halacariden-Art.

Copidognathus figeus besiedelt das obere Litoral. In groí3en
Mengen wird er in der Sediment-Algen-Kontaktzone von Entero-
morpha und Catenella gefunden; es sind Lebensräume, die auch
während der Niedrigwasserphase feucht bleiben. Im mittleren Euli-
toral werden nur vereinzelt Exemplare von C. figeus registriert.
Auch im Brackwasser im Aestuar des Penzé tritt C. figeus auf.

Die Arten Copidognathus gibbus, graveolus, lamellosus und
latisetus sind Arten des Sublitorals. Einzelne Exemplare werden
auch im unteren Eulitoral angetroffen.

Auch Copidognathus oculatus hat sein Verbreitungsgebiet im
Sublitoral, er lebt aber auch im unteren Eulitoral, an der Sediment-
oberfläche und zwischen Rhizoiden, daneben auf stark verzeigten
Algenbüscheln. Im Brackwasser wird die Art nicht angetroffen.

Copidognathus pseudofigeus lebt an der Küste im mittleren und
unteren Eulitoral in stets feuchtem Substrat. Die Art wird regelmäßig
in Spalten zwischen Lithophyllum und Corallina gesehen.

Copidognathus remipes besiedelt das Sub- und untere Eulitoral;
die Art dringt sogar bis ins obere Eulitoral vor und wird in ein-
zelnen Exemplaren noch in Catenella-Polstern und im Sediment im
Bereich der Hochwasserlinie beobachtet. C. remipes lebt auch im
Brackwasser; im Penzé ist er noch in Station P5 zu finden.

Copidognathus rhodostigma tritt mit zwei Unterarten auf,
C. rhodostigma typicus und C. rhodostigma rondus. C. rhodostigma
typicus ist in erster Linie ein Bewohner des Sublitorals; nur ein-
zelne Exemplare dringen über die Niedrigwassergrenze ins Eulitoral
ein. C. rhodostigma rondus ist auch im Eulitoral individuenreich
vertreten. Die höchsten Abundanz-Werte werden vor Roscoff und
Santec am mittleren Hang in oberflächlichen Sedimentschichten
erhalten. In tieferen Schichten, in 2-3 cm Tiefe, werden kaum noch
Exemplare dieser Art gefunden. Auch mit zunehmender Höhe am
Strand nimmt die Besiedlung rasch ab.
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Copidognathus venustus ist ein Lückensystem-Bewohner. Im
Untersuchungsgebiet ist die Art besonders häufig in groben, unsor-
tierten Sedimenten, wie sie in den Stationen R2 und R3 zu finden
sind. Austrocknende Habítate werden gemieden. Die größten Indivi-
duenzahlen werden im mittleren Eulitoral registriert.

Copidognathides minutirostris lebt in brackwasserbeeinflußten
Sedimenten im Hochwasserbereich. Im Untersuchungsgebiet ist die
Art regelmäßig in den Stationen P4 und R4 zu finden.

Arhodeoporus gracilipes hat sein Verbreitungsareal im Subli-
toral und an der Niedrigwassergrenze; nur vereinzelt dringen die
Tiere ins untere Eulitoral ein und werden dort zwischen Rhizoiden,
im Sediment und auf Algen angetroffen.

Von der Gattung Coloboceras wurde nur eine Larve gefunden.
Über die Verbreitung kann daher nichts gesagt werden.

Die Anomahalacarus-Arten leben im Mesopsammal. A. minutus
wurde bisher nur an der Küste, A. arenarius und A. intermedius
sowohl an der Küste als auch im Sediment des Penzé beobachtet.

Von Agauopsis brevipalpus liegen nur wenige Exemplare aus
einigen Sedimentproben von der Küste vor.

Agauopsis tricuspis ist im oberen Eulitoral verbreitet. In großen
Mengen lebt die Art nahe der Hochwasserlinie, sowohl in Algen-
polstern an der Felsküste vor Roscoff als auch in Salzwiesen des
Penzé. Im mittleren Eulitoral ist die Besiedlung bedeutend geringer.

Von Agauopsis pontica wurde nur ein Exemplar im Sediment
im mittleren Eulitoral gefunden.

Agaue chevreuxi ist ein Bewohner des sublitoralen Phytals. Im
Untersuchungsgebiet dringen einzelne Exemplare auch ins untere
Eulitoral vor.

Die Lohmannella-Arten sind Spaltenbewohner. Lohmannella fal-
cata ist sehr eurytop. Die Art dringt weit ins Brackwasser ein, im
Untersuchungsgebiet bis zur Station P1. Austrocknende Habítate
werden gemieden.

Lohmannella kervillei lebt in großen Mengen in dichten Algen-
polstern, in Lithophyllum, Corallina und Lomentaria-Büscheln.

Lohmannella nudipes ist nur einmal in einer Sedimentprobe aus
dem Penzé erhalten worden.

Lohmannella rustica besiedelt, zusammen mit L. kervillei, das
Spaltensystem zwischen Lithophyllum.

Simognathus leiomerus ist ein Sublitoral-Bewohner, der verein-
zelt auch im unteren Eulitoral im Sediment anzutreffen ist.

Acaromantis minutus ist ein Mesopsammal-Bewohner. Im Unter-
suchungsgebiet wurde die Art häufig in sortierten Mittelsanden der
Station S1 im mittleren und oberen Hang angetroffen.
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Zusammenfassung

In der Mehrzahl der untersuchten Habítate dominierten in der Gruppe der
Halacariden die Rhombognathinen.

Im Phytal stellten im Hochwassersaum und im oberen Gezeitenbereich die
Halacariden den größten Anteil an der Meiofauna. Im Hochwassersaum domi-
nierten Arten der Gattung Isobactrus; im oberen Eulitoral waren es Arten der
Gattungen Rhombognathus, Isobactrus, Rhombognathides und Metarhombognathus.

Mit zunehmender Tiefe im Gezeitenbereich wurde die Fauna artenreicher, der
Anteil der Halacariden an der Gesamt-Meiofauna nahm ab.

Die Halacariden-Besiedlung der Algen erwies sich als abhängig von dem
Bewuchs der Algen mit Epiphyten. Sie war nicht oder nur geringfügig abhängig
von der Algenart. Auf großflächigen Algen wurde während der Niedrigwasserzeit
ein höherer Anteil an Halacariden gefunden als auf büscheligen, reich verzweig-
ten oder mit Epiphyten besetzten Algen. Innerhalb der Halacariden wurde eine
andere Artenzusammenstellung angetroffen.

In Sedimenten hatten die Halacariden nie einen ähnlich hohen zahlenmäßigen
Anteil an der Gesamtfauna wie im Phytal. In sortierten Mittelsanden stellten die
Halacariden weniger als 10 % der Gesamt-Meiofauna. In brackwasserbeeinflußten
Sedimenten war der Anteil der Halacariden im Sandlückensystem höher als an
der Küste. In unsortierten, groben Sanden stellten die Halacariden über 15 % der
Gesamt-Meiofauna. In Sedimenten mit einem hohen Gehalt an Schlick und Fein-
sand war der Anteil der Halacariden an der Gesamtfauna unbedentend. Nur im
durchwurzelten Boden der Salzwiesen traten Halacariden regelmäßg auf. Sie
stellten über 10 % der Meiofauna.

Die ökologischen Ansprüche der im Gezeitenbereich gefundenen Arten
wurden dargestellt.

Summary

Distribution of Halacaridae (Acari) on the coast of Brittany. II. Quantitative
investigations and faunistic analysis.

In most of all habitats investigated, the halacarid fauna is numerically
dominated by the Rhombognathinae.

On algae in the littoral fringe and in the upper eulittoral zone, the halacarids
often are the dominant marine meiofauna group. In the littoral fringe, the
Isobactrus species are predominant. In the upper eulittoral zone the most
important genera are Rhombognathus, Isobactrus, Rhombognathides, and Meta-
rhombognathus.

Downshore the meiofauna is richer, the number of halacarid species
increases, but the part of halacarids in the total meiofauna decreases.

Mite colonization and species composition correlate with tidal level, density
of algal growth, shape of algae and amount of epiphytes. The algal species plays
no or only a minor role. At low tide halacarid fauna plays a greater role on
leaf-like fronds than on small, clustered, densely branched seaweeds or on algae
covered by tufts of epiphytes.

In sediments the halacarids never formed a similar high percentage in
numbers of the total meiofauna as in the phytal. In well sorted medium-grained
sand, the halacarids comprised less than 10 % of the total meiofauna. In sedi-
ments influenced by brackish water, the percentage of marine mites was higher
than in coastal areas. In unsorted rather coarse sand, the halacarids had more
than 15 % of the total meiofauna. In fine sediments, rich in organic material,
the part of marine mites was insignificant. In salt marshes only, in the soil of
the Puccinellietum halacarids were abundant. Here they formed up to 10 % of
the meiofauna.

The halacarid species found and their special habitats are mentioned.
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