
Forel, Pelagische Fauna der Swasserseen. 299

duiigslippeii der Schale umfasst sie die Zweige der Koralle und bil-

det dann ihre Schalennindiing- zu einer Rhre aus
;
die Polypen ber-

wachsen die ganze Schnecke; in dem Mae als dieses geschieht, ver-

lngert die letztere ihre Rhre.

Es ist mglich, dass bei diesen eigenartigen Erscheinungen von

Symbiose mancherlei Beziehungen zwischen den beiden Organismen

obAvalten, die wir vorlufig nicht erkennen knnen. Das ist wol

sicher, dass das Verhltniss um nichts klarer wird, wenn Avir mit

Beneden sagen, die beiden Tiere resp. Pflanzen seien durch Bande

der Sympathie verknpft. Aber es ist zuzugeben, dass die Annahme,

dass ein solches Verhltniss sich allmhlich herausgebildet habe durch

das Streben des einen Organismus sich an oder in einem andern fest

zusetzen, sei es des schtzenden Raums oder der leichtern Nahrungs-

aufnahme wegen und durch die im Lauf der Generationen erfolgte

Anpassung, auch weniger eine wirkliche Erklrung ist, als eine Vor-

stellung gibt, die solche Flle von Symbiose mit den berall in der

Natur verbreiteten raumparasitischen Erscheinungen verknpft.

Die pelagische Fauna der Ssswasserseen.

Von Prof. Dr. F. A. Forel, Morges (Schweiz).

In den Jahren 1860 1870 entdeckten die skandinavischen Natur-

forscher eine eigentmliche Fauna, Avelche wesentlich aus schwim-

menden Entomostraken besteht und das pelagische Gebiet der Seen

bewohnt. Ich will versuchen dieses Kapitel der allgemeinen Zoologie,
welches in den letzten Jahren von verschiedenen Seiten durchforscht

ist und zu einigen neuen und interessanten Ergebnissen gefhrt hat,

in kurzen Zgen zusammenzufassen^).

1) Literatur.

W. Lilljeborg (Beskrivning, etc. Oefversigt af k. Vetensk. Akad. Frh.

1860) beschrieb die (ienera Bythotrephes [Bytliotrephea wurde zuerst von

Leydig 1857 im Magen der Coregonen des Bodeusees gefunden; irrtmlicli

hatte er ihr Vorkommen aber in die Tiefen des Sees verlegt] und Leptodora,
welche fr diese Fauna eigentmlich sind.

Von 18611865 beschrieb 0. G. >Sars (Gm Crustacea Cladocera. Forh, i

Videnskabsselsk. Christiania 1861. Gm en i Sommeren 1862 foretagen zoo-

h^gisk Reise. Christiania 1863. Norges Fervandskrebsdyr. Christiania 1865)
zahlreiche pelagische Entomostraken in den Norwegischen Seen.

1866 beschrieb 8cho edler (Cladocereu des Frischen Haffs. Wiegmann's
Archiv 1866) Daplmiden, welche er im frisclien Ilaff gefischt hatte.

1867 konstatirte P. E. Mller (Danmarks Cladocera 1867. Cladoceres
des grands lacs suisses. Arch, des sc. ph. et nat., Geneve 1870) diese Fauna
in den Dnischen Seen; 1868 fand er sie in den Schweizer-Seen wieder.

1871 untersuchte A. Fric (Fauna der Bhmerwaldseen. Gesellsch. der
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300 Forel, Pelagische Fauna der Snwasserseen.

Diese Fauna ist nicht sehr artenreich, die Zahl der Individuen

der einzehien Arten ist dagegen ungeheuer. Ich lasse hier eine Auf-

zhhmg- der gefundenen Arten folgen:

Ostracoden: Ct/pris ovnm

Cladoceren: Sida cristaUlna, Daphnell(( br<(chjura, D. piilex, D.

)nafjn<(, D. JoiKjispina, D. hyalina, D. crisfata, D. galeata, D. quadran-

gnl(( . D. niucro7iafa-^ Bosmina hngf'rosfris ^
B. longispina, B. longicor-

n/s; Bytliotrephes lonyimanus-^ Leptodorn hyalina.

Copepoden: Cyclops coronatus, C. quadricornis, C. serrulatus^ C.

fenukornis, C. brevlcornis^ C. linufus; Heterocope robusta; Diaptoiinis

castor, D. gracilis.

Wenn wir alleTiere angeben wollten, welche im pelagischen Gebiete

der Seen gefunden sind, so mssten wir noch hinzufgen : die insekten-

fressenden Fische, welche sich von diesen kleinen Entomostraken nhren,
besonders die Coregonen ;

ferner die Raubfische, Forelle, Hecht u, s. w.,

welche die Coregonen verfolgen ;
sodann wren noch hierher zu rechnen

die Infusorien, (VorticeUa convaUarki), Avelche auf den pelagischen Algen

wohnen; endlich mssten wir noch die Tiere anfhren, welche sich

fern von den Ufern aufhalten oder sich vom Boden erheben und ge-

legentlich im pelagischen Gebiete gefunden werden, wie Atax crassipes,

(P aV e s i, A s p e r) Dipterenlarven, Piscicola geometni (Forel). Alle diese

Tiere treten aber nur zufllig und accessorisch in der pelagischen Fauna

auf, welche in Wirklichkeit nur die oben aufgezhlten Entomostraken

umfasst^); sie allein zeigen die den pelagischen Tieren eigentmlichen
Charaktere.

Wisseusch. Prag 1871) die Verbreitung dieser Entomostraken in den Bhmi-
schen Seen.

Von 18731878 untersuchte ich selbst (Materiaux pour la faune profonde

du hicLeman: Faune pelagiciue XXXII. Flore pelagicine XXXIII. Transparence

de l'eau VII und XXVIII. Bullet, de la Soc. Vaud. des Sc. nat. XIII, XIV
Lausanne 1876. Variations de la transparence de l'eau. Arch. des sc. ph. et

nat. LIX Geneve 1877) sie in den Schweizer Seen.

Von 18741879 verffentlichte A. Weismanu (Beitrge zur Naturg. der

Daphniden. Zeitschr. fr wiss. Zool. 18741879) seine schnen Arbeiten ber

die Naturgeschichte der Daphniden, nach seinen Untersuchungen im Bodensee.

1877 hat er in einem populren Vortrage : Das Tierleben im Bodensee (Lindau

1877) eine ausgezeichnete allgemeine Beschreibung der verscliiedenen Faunen,

welche die Seen bewohnen und namentlich der pelagischen Fauna, gegeben.

1877 entdeckte Pavesi (Bullet, eutomol. 1879. Kendiconti K. Ist. Lom-

bardo II, XII f. 11, l,', 16) die Meeresfauna in den italienischen Seen.

1879 fischte Brandt (Bullet. Ac. Inip. St. Petersb. 1880) sie im Goktschai

See im Kaukasus.

S. T. Smith hat sie im Obern See in Nordamerika wieder gefunden.

G. Asper (Gesellsch. kleiner Tiere der Schweizer Seen. Zrich 1880.)

studirte die pelagische imd Tiefenfauna der verschiedenen Seen der Schweiz.

1) Vielleicht mw?,^ Atax crassipeti, den Pavesi bisAveileu in dem pelagischen

Gebiete der italienischen Seen beobachtet und den Asper im Zricher See
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In ihren allgemeinen Zgen ist die pelag-ischen Fauna in allen

bis jetzt erforschten Lndern und Seen Euro})as sieh hnlieh, von den

Seen der Ebene bis zu den Alpenseen, von den skandinavischen Ln-
dern bis nach Sd-Italien und dem Kaukasus. Indess wird sie in

einem See nur selten durch alle Tiere der Fauna reprsentirt. So

zhlte z. B. die pelagische Fauna des Genfer Sees in den Jahren 1874 1878,
in welchen ich sie untersuchte

,
nur die folgenden Arten: D'apfoiiius

castor
y Cyclops hrevicaadatus

, Daphnia hijalina, I). vuuronata
,

Bos-

mina longispina ,
Sida crisfallina

, Bt/fhotrephes longimanus, Lepto-
dora hyalina. Pavesi hat von diesem Gesichtspunkte die italieni-

schen Seen sehr genau erforscht und fr jeden eine Tabelle der von

ihm gefischten Arten gegeben. Bei der Verwertung dieser Tabellen

muss man jedoch den Beobachtungen Weismann'sitechnung tragen.

Dieser Forscher hat nachgewiesen, dass die verschiedenen Cladoceren-

arten eine jhrliche reriodicitt darbieten, dass sie whrend mancher

Jahreszeiten mehr oder weniger vollstndig aus den Wassern ver-

schwinden welche sie bewohnen, und nur noch, im Zustande der Dauer-

eier gefunden Averden; dass diese Zeit, whrend welcher die Tiere

verschwinden, nach den einzelnen Arten schwankt, fr diese im Som-

mer, fr andere im Winter, im Frhling oder Herbst stattfindet. Hier-

nach muss eine Uebersicht der pelagischen Bevlkerung eines Sees, wenn
sie vollstndig sein soll, auf Grund zahlreicher, zu verschiedenen

Jahreszeiten angestellter Beobachtungen entworfen werden.

Die den Tieren des pelagischen Gebiets gemeinschaftlichen Charak-

tere beruhen auf ihrer Lebensweise. Sie mssen unauflirlich schwim-

men, ohne sich jemals auf einem festen Krper ausruhen zu knnen
;
und

statt eines Befestigungsorgans besitzen sie einen sehr entwickelten

Schwimmapparat ;
ihre Dichtigkeit, die fast der des Wassers gleich

kommt ^) , gestattet ihnen ohne groe Muskelanstrengung im Wasser
umher zu schwimmen. Sie sind ziemlich trge Tiere und entgehen
den sie verfolgenden Feinden mehr durch ihre Durchsichtigkeit als

durch ihre Behendigkeit; ja sie sind sogar, und das ist ihr charak-

teristisches Merkmal, vollstndig durchsichtig wie Krystall, und nur

ihr stark, schwarz, braun oder rot pigmentirtes Auge tritt deutlich

hervor. Man kann diese fast vollstndige Durchsichtigkeit der pelagischen
Tiere als eine durch natrliche Zuchtwahl erworbene Mimicry auffas-

sen : nur die wie das Medium, in dem sie leben, durchsichtigen Tiere,
haben sich erhalten.

wiedergefunden hat, als eine der pelagiselien Fauna angehrige Art betrachtet

werden. Es ist eine schwimmende Wassermilbe und die gefangenen Exemplare
waren nach den Forschern fast durchsichtig.

1) Sie sind ein wenig schwerer als das Wasser und wenn sie gestorben

sind, so sinken die toten Krper auf den Boden des Sees und bilden hier

einen wichtigen Teil der Nahrung der Tiefsecfauua.

© Biodiversity Heritage Library, http://www.biodiversitylibrary.org/; www.zobodat.at



302 Forel, Pelagische Famica der Swasserseeu.

Sie nhren sich von pflanzlichen oder tierischen Gebilden, einige

wenige Arten von pelagischen Algen ; {Anabaena circinalis, Pleurococcus

(mgulosus, PL palustris, Tetraspora virescens, Palmella Balfsii) ;
die an-

dern nhren sich von tierischer Beute und fressen die kleinern und

schwchern Arten, Avelche in demselben Wasser leben.

Die pelagischen Tiere fhren tglich Wanderungen aus, wie Weis -

mann und ich unabhngig 1874 gefunden haben; whrend der Nacht

schwimmen sie an der Oberflche, w^hrend des Tages steigen sie in die

Tiefe. F r ic hatte in den bhmischen Seen zu erkennen geglaubt, dass die

verschiedenen Arten eine bestimmte Tiefe whlten, in welcher sie sich mit

Vorliebe aufhielten
;
weder P a v e si noch ich haben indess eine Konstanz

dieser Wohngebiete nachweisen knnen. Die verschiedenen Arten bil-

den Gruppen, Heerden, in denen das Garn reichen Fang macht, aber

diese Vergesellschaftungen von Tieren derselben Art halten, wenig-

stens in den groen Seen der Schweiz, keinen bestimmten und dauern-

den Platz inne.

Was die grte Tiefe anlangt, in welcher man sie trifft, so habe

ich sie im Genfer See bis zu 100 und selbst 150 Meter gefischt, in

diesen groen Tiefen habe ich jedoch nur noch Diaptomus gefunden.

Auf Grund dieser Wanderungen hlt Weismann sie fr Nacht-

tiere, welche sich an der uersten Grenze des Lichts halten; ihr Seh-

nerv wrde unter einem zu grellen Lichte leiden, und sie steigen des-

halb in die Tiefe, sobald das Sonnen- oder Mondeslicht zu stark wer-

den. Lidess mssen sie hier noch sehen um ihre Beute erjagen zu

knnen und sie gehen auch nur bis zu dem Punkte hinab, wo ihr im

allgemeinen sehr gut entwickeltes Auge ihnen gestattet ihre Nahrung
zu finden. Weismann bemerkt mit Recht, dass sie auf diesen Wan-

derungen tglich eine kolossale Wasserschicht durchstreifen, in w^elcher

sie ausreichende Nahrung finden knnen, wie sprlich diese auch in

dem verhltnissmig klaren Wasser der Ssswasserseen verbreitet

sein mge.
Welches ist nun die Lichtgrenze in den Swasserseen? Ich habe

1877 nachgewiesen, dass die Durchsichtigkeit nach der Jahreszeit

schwankt: im Genfer See verschwindet ein glnzender Gegenstand,

der ins Wasser taucht, wenn die Bedingungen fr die Beleuchtung

und Durchsichtigkeit am gnstigsten sind, wenn er sich in einer Was-

serschicht von 16 17 m Tiefe befindet. Photographische Untersu-

chungen mit durch Chlorsilber empfindlich gemachtem Papier hatten

mir 1874 ergeben, dass die Grenze der absoluten Dunkelheit im Genfer

See bei 45 m Tiefe im Sommer, bei 100 m im Winter liegt. Mit viel

empfindlichem Platten (Bromsilberemulsion) hat Asper im August

1881 gefunden, dass die Strahlen im Zricher See noch bis 90m
und darber wirksam sind. Alles dies sagt uns indess noch nichts ber

die Grenze der absoluten Dunkelheit fr die Netzhaut und namentlich

die Sehnerven dieser niedern Tiere.
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Welches ist der Ursprung- dieser pelag-isclieiiFaiiim? Beruht sie auf

einer lokalen Diffcrenzirnng- ? Haben sich die Sinnpf- oder Fluss-

Entomostraken, die des Kstengehiets der Seen, in jedem See in pe-

lagische Arten oder Varietten umgewandelt? Auf diese Frage knnen
wir mit Gewissheit Nein antworten. Die ungemein weite Verbreitung

dieser Fauna, die fast vollstndige Identitt der pelagischen Ento-

mostraken in allen Seen Europas, von den skandinavischen bis 7A\

den schweizerischen, italienischen, armenischen, sprechen zu Gunsten

einer gemeinsamen Verljrcitung und Abstammung.
Wie hat sich diese Verbreitung aber vollzogen? Die aktive

Wanderung von einem See in den andern ist nicht anzunehmen, so-

wol wegen der schwierigen Verl)indung zwischen den verschiedenen

Seen, als auch wegen der Langsamkeit und Trgheit der pelagischen

Entomostraken. Die passive Wanderung dagegen im Zustande der

Dauereier, die an die Federn der Zugvgel, der Enten, Steife,
Mven u. s. w. sich haben anhngen knnen, erklrt vollstndig die

Uebertragung aus einem See in den andern (A. Humbert, Forel).
Pavesi hat gegen diesen gemeinschaftlichen Ursprung und diese

Verbreitungsweise die Unregelmigkeit der pelagischen Bevl-

kerung der verschiedenen Seen Italiens eingewandt, da manche Arten

in gewissen Seen fehlen, whrend sie in benachbarten Seen vorkom-

men
; gerade diese Unregelmigkeit scheint mir aber zu Gunsten der

gelegentlichen und zuflligen Verbreitungsweise zu sprechen, die wir

soeben angedeutet haben. Nimmt man diese Befrderungsweise an,

so ist die Differeuzirung der pelagischen Arten nicht mehr notwendig

auf den See selbst beschrnkt, in welchem wir die Tiere finden, und

ebensowenig auf die gegenwrtige geologische Epoche. Diese Tat-

sache ist fr die Erklrung der pelagischen Fauna gewisser Seen

verhltnissmig jungen Ursprungs sehr wichtig ;
fr unsre Schweizer

Seen bildet die Glacialperiode eine absolute Grenze, welche uns eine

lokale Differeuzirung der alten tertiren Arten und ihre Umwandlung
in die jetzigen Arten anzunehmen verhindert. Die pelagischen Faunen

mancher italienischen Seen vulkanischen Ursprungs sind noch viel

Jngern Datums. Da wir aber nicht mehr auf eine lokale Difteren-

zirung der autochthonen Arten angewiesen sind, so haben wir fr
diese Differeuzirung mehr Zeit und Raum zur Verfgung.

Ich glaube die Ursache der Differeuzirung der pelagischen Fauna in

der Kombination zweier verschiedener Vorgnge sehen zu mssen: den

tglichen Wanderungen der Entomostraken und den lokalen, regel-

migen Winden der groen Seen. Es ist bekannt, dass an den Rn-
dern groer Wassermassen zwei regelmige Winde herrschen, deren

einer des Nachts von dem Lande nach dem Wasser, deren andrer

am Tage vom Wasser nach dem Lande weht. Die nchtlichen Tiere

des Kstengebiets, welche nachts an der Oberflche schwimmen, wer-

den zu dieser Zeit durch die oberflchlicheu Strme des Landwindes
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mitten in den See getrieben, steigen whrend des Tags, durch das

Licht vertrieben, in die Tiefe herab und entkommen so dem Ober-

flchenstrome des Seewindes, welcher sie sonst wieder dem Ufer

zugefhrt haben w4irde. Allnchtlich immer Aveiter getrieben, bleiben

sie, da sie am Tage nicht wieder zarckgefhrt werden, auf das pe-

lagische Gebiet beschrnkt. So erfolgt dann eine Differenzirung durch

natrliche Zuchtwahl, bis endlich nach etlichen Generationen nur noch

die wunderbar durchsichtigen und vorzglich schwimmenden Tiere brig

blieben, welche wir kennen. Ist diese Differenzirung einmal eingetreten,

so wird die pelagische Art durch die wandernden Wasservgel von

einem Lande in das andre, voi^ einem See in den andern gefhrt, wo
sie sich fortpflanzt, wenn die Existenzbedingungen des Mediums gnstige
sind. Auf diese Weise knnen wir in Seen, welche zu klein sind, als

dass sie den Wechsel der Winde besitzen, wahre pelagische Entomo-

straken finden, die in andern grern Seen durch das Spiel der Winde

differenzirt sind.

Auf diese Weise kann man sich die Differenzirung der meisten

pelagischen Arten leicht erklren, mit Ausnahme zweier : es sind dies

die schnsten und interessantesten der pelagischen Entomostraken : Lep-

todora hyaUna und Bythotrephes lonymanus. Diese beiden Cladoceren

sind mit den Swasserarten, welche die Kstenfaunen der Seen oder

die Sumpf- oder Flussfaunen ^) bilden, nicht verwandt, und man kann

deshalb ihre Entstehung nicht durch Differenzirung der Kstenformen

erklren. Fr diese beiden Arten mssen wir deshalb mit Pavesi

nach einem marinen Ursprnge suchen. Bythotrephes wrde von einem

Vorfahren abstammen, der ihm mit Podon, seinem nchsten Ver-

wandten, gemein ist, wie dies Leydig schon angegeben hat; Lep-

fodora dagegen wrde nach der Ansicht Weism an n's sich von einer

Urdaphnide abgezweigt haben, deren direkte Nachkommen nicht weiter

bekannt sind.

Wie hat nun der Uebergang vom salzigen in ses Wasser statt-

finden knnen? Pavesi nimmt an, dass dies durch das Schlieen

eines Fjord geschehen sei, durch die fortschreitende Umwandlung in

einen Swassersee, sobald er von dem Meere durch eine Bank ge-

trennt war. Dies ist mglich, und wir haben hnliche Beispiele in

gewissen marinen Formen, die in den Swasserseen Norditaliens und

Skandinaviens vorkommen. Ist dieser Uebergang aber nicht auch

durch passive Wanderung und Transport in die immer weniger sal-

1) G. Joseph hat in zwei groen Grotten Krnthens eine zweite Art der

Gattung Lei^todora entdeckt, die L. pellucida, welche sicli von der L hyalina

der pelagischen Fauna der Seen durch den Mangel der Augen wesentlich unter-

scheidet. Es ist die einzige Cladocere, welche in der Hhleufauna gefunden

ist. (Berliner entoniol. Zeitschr. XXYI. ?,. 1.SS2.)
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zigeii Lag-imen geschehen? Zur Entscheidung dieser Frage fehlt uns

noch das tatschliche Material. Sobald indess die Anpassung an das

Swasser einmal geschehen war, ist die Verbreitung dieser Formen
marinen Ursprungs jedenfalls so von Statten gegangen ,

wie die an-

derer pelagischer Formen des sen Wassers, und diese beiden wren
demnach in Seen verschleppt, welche niemals mit dem Meere in

direkter Verbindung gestanden haben.

Wir knnten zum Schluss noch zwischen der pelagischen Fauna der

Ssswasserseen und der des Meeres eine Parallele ziehen
;
die Analogien

sind zahlreich und von groem Interesse; aber sie liegen so sehr auf

der Hand, dass es berflssig ist, sie besonders hervorzuheben. Die

allgemeinen Tatsachen sind dieselben oder sehr hnliche; die Unter-

schiede liegen besonders in der Gre und den Zahlenverhltnissen.

Im Meere ist alles gro, in unsern Seen alles von geringem und be-

schrnktem Mae : nicht nur Zahl und Gre der Individuen, sondern

auch die Zahl der Arten, die Ausdehnung ihrer Wanderungen und

ihr Verbreitungsgebiet.

Ueber das Gefsssystem und die Wasseraiifnahme bei den Najaclen

und Mytiliden.

Von Dr. H. Griesbach, Mlhausen (Elsass).

Unter obigem Titel wird in kurzem ein(? grere Arbeit erscheinen,

der ich nachstehende Mitteilungen entnehme.

Bis vor kurzem war der Stand der Dinge ber die Frage nach

dem Gefsystem und der Wasseraufnahme der Najaden und Mytiliden

der, dass die Mehrzahl der neuern Forscher den Annahmen von M i 1 n e

Edwards^), delle Chiaje^), Leydig^) beipflichteten. Da teilte

Carriere*) der erstaunten fachmnnischen Welt mit, indem er zu-

gleich allen bis dahin gemachten Angaben widersprach, dass die bis-

her als Fori aquiferi" auf der Fukante vieler Lamellibranchiaten

beschriebenen Lcher die Ausfhrungsflhungen am Ende von Kanlen

geschlossener Drsen und dass von hier aus Injektionen der Blut-

wege ohne Zerreiungen nicht mglich seien. Die Fe von Pinna,

1) Compt. rend. T. XX. 1845.

2) Descrizione e uotomia degli aniuiali invertebrati dellaSicilia citeriore 1841.

3) Leydig, Zeitsclir. f. wiss. Zool. Bd. 2. Miler's Arch. 1855.

4) Carriere, Zuerst sind seine Untersuchungen von Semper cnvhnt
in einer kleineu Notiz aus der Wrzburger pliysilc. med. Gesellschaft (Sitzung
vom 4. Mai 1878) ; id., Ueber die Drsen im Fue der Lamellibranchiaten. Arbeiten

aus dem zool.zootom. Inst. Wrzburg Bd. V; id., Haben die Mollusken ein Wasser-

gefsystem? Biolog. Centralbl. Jahrg. I; id., Das Wassergefsystem der

Lamellibr. und Gastrop. Zool. Anz. 1881 Nr. 9U,

20
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