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Einleitung In vielen Fallen 1aBt sich die gegenwartige Verbreitung

der Tiere unter alleiniger Berticksichtigung der jetzigen Naturverhalt-
nisse verstehen; in anderen aber ist bekanntlich das Auftreten oder das
Fehlen einer Tierart nur als Folge fritherer Verhéltnisse begreiflich, der
jetzige Zustand somit nur historisch zu verstehen. Beispiele dieser
Erscheinung gibt es in der Nord- und Ostseefauna ziemlich viele. Die
frithere Naturgeschichte dieser Meere ist deshalb fiir ein tieferes Ver-
standnis der jetzigen Zusammensetzung der Fauna nicht zu vernach-
lassigen. s

Weiter zuriick als bis zum Ende der maximalen Vereisung der Eis-
zeit, somit bis zur Abschmelzungsperiode der zweitletzten, sog. Saale-
Eiszeit brauchen wir weder, noch kénnen wir gehen; denn teils sind
die fritheren faunistischen Umstande ohne direkten Einfluf auf die
jetzigen Verhéltnisse geblieben, teils sind sie uns fast ganz unbekannt.
Auch die letzte Interglazialzeit konnen wir im allgemeinen unberiick-
sichtigt lassen, um uns der Abschmelzungsperiode der letzten, sog.
Weichsel-Eiszeit und besonders der danach folgenden Zeit zuzuwenden.
Es ist das, mit anderen Worten, die spédt- und postglaziale Zeit, die
uns am meisten interessiert. Sie ist uns besser als die friiheren Pe-
rioden bekannt, und ihre Wirkungen auf die heutige Fauna sind noch
nicht verwischt worden. Kurz moichten wir jedoch auch einige inter-
glaziale Verhaltnisse streifen.

[ Die letzte Interglazialzeit Die letzte Interglazialzeit, die zwischen
die zweite (Saale-) und die dritte oder letzte (Weichsel-) Eiszeit fiel,
war natirlich zu Beginn und am Ende, wenn die betreffenden Eis-
zeiten ihr nahelagen, durch kaltes Klima gekennzeichnet. Aber auch
in der Mitte dieser Interglazialzeit trat eine Klimaverschlechterung
ein, und so kann man. wenigstens in Danemark nach JESSEN (in:
MADSEN 1928), zwei Warmeperioden, eine frithere und eine spatere,
unterscheiden, die auf dem Lande und in den Binnenseen durch
Laubwélder und so warmebediirftige Pflanzen wie Brasenia purpurea,
Dulichium spathacewm und Trapa natans charakterisiert sind. In
der fritheren dieser Warmeperioden trat eine Landsenkung ein; ein
Meer, das nach dem hollindischen Fliilchen Eem Eem-Meer genannt
wird, brach iiber gewisse Gebiete von Holland und der SO-Nordsee-
kiiste, von Déanemark, Schleswig-Holstein und dem stidbaltischen Ge-
biete gen O bis nach OstpreuBen ein. In Ubereinstimmung mit der
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Landflora hatte auch die Eemfauna ein ziemlich warmes Geprage;
eine betriachtliche Zahl der Arten waren mediterran-lusitanische For-
men, was auf ein warmeres Klima als das der jetzigen Nordsee hin-
deutet (NORDMANN 1908, 1928; u. a.). Die stratigraphische und zeit-
liche Bestimmung der Eemablagerungen war lange stark umstritten
(vgl. GEINITZ 1923). Jetzt scheint ihre Einordnung in die letzte
Interglazialzeit gesichert zu sein, und die meisten Fachgenossen diirften
die Eemzeit mit der fritheren Warmezeit derselben identifizieren (vgl.
WOLDSTEDT 1929). Die danischen Eemablagerungen sind auch unter
dem Namen ,,Cyprina-Ton® bekannt.

Auch die spatere Warmezeit der letzten Interglazialzeit hat marine
Ablagerungen oberhalb der heutigen Meeresoberfliche hinterlassen, die
eine Beurteilung der damaligen marinen Litoralfauna ermdéglichen. Bei
Skiarumhede in N-Jiitland wurde eine Tiefbohrung ausgefiihrt, die
unterhalb einer 57 m machtigen Ablagerung der letzten Vereisung eine
123 m machtige marine Ablagerung, die sog. Skdarumhede-Serie,
antraf. Die unterste Zone derselben, die Twurritella terebra-Zone von
74 m Michtigkeit, enthielt 22 lusitanische, 18 boreale und 16 ,,arktische*
(nicht im eigentlichen Sinne arktisch!) Formen; dann folgte eine
diinnere Zwischenschicht, die auch hinsichtlich ihrer Fauna zur
Schicht der obersten 40 m iiberleitet, der sog. Portlandia arctica-Zone,
wo arktische, z. T. hocharktische, Arten iiberwiegen, die zu dem im
Anschlul an die letzte Vereisung schon eingebrochenen Eismeer ge-
horen (JESSEN, MILTHERS, NORDMANN, HARTZ & HESSELBO 1910;
JESSEN: bei MADSEN 1928). Uber die allgemeine Ausdehnung des
Meeres der Skarumhede-Serie ist nur wenig bekannt; ein in Odsherred
(N-Seeland) in sekundarer Lage gefundener Ton gehort hierher, mog-
licherweise auch eine Ablagerung auf der Insel Moen.

Die warmeliebende Meeresfauna der letzten Interglazialzeit wurde
somit allmahlich aus der Nordsee verdrangt; auch nicht eine eigent-
lich boreale Fauna diirfte dort wahrend der letzten Vereisung gelebt
haben konnen. Dagegen diirfte die Fauna der oberen Schichten der
Skarumhede-Serie die ganze letzte Vereisung in der damaligen Nordsee
iiberdauert haben.

Die spdt- und postglaziale Geschichte Bekanntlich war die spat-
der Nordsee und der Nordseefauna und postglaziale Zeit von
Verschiebungen in der gegenseitigen Lage des Landes und des Meeres
gekennzeichnet. Diese hatten eine doppelte Ursache, teils eine sog.
custatische (Veranderungen in der Wassermenge der Ozeane, indem
wahrend der Vereisungsperioden viel Wasser in den Polargegenden
als Eis akkumuliert und damit dem Meer entzogen und umgekehrt
wahrend der warmeren Perioden ihm zuriickgegeben wurde), teils sog.
isostatische Ursachen, indem durch die Belastung der Eismassen Sen-
kungen wund durch die Entlastung wahrend der Abschmelzungs-
perioden Hebungen der Erdkruste eingeleitet wurden. Beiderlei Ur-
sachen konnten einander verstarken oder entgegenwirken, und es ist
nicht immer moglich zu entscheiden, in welchem MafBie die eine oder
die andere der wirksame Faktor gewesen ist.
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Man hat berechnet, dafl wahrend des Maximums der letzten quar-
taren Vereisung, der sog. Weichseleiszeit, vor etwa 40000 Jahren die
Eismassen der nordlichen Halbkugel um etwa 32800 000 km® und die
der siidlichen Halbkugel um 4100000 km® die heutigen Eismassen
iibertrafen, was Wassermassen von etwa 30 077 000, bzw. 3 760 000 km?
entspricht. Wenn wir die Maxima der ndrdlichen und siidlichen Ver-
eisungen als gleichzeitig annehmen, so wiirde die Akkumulation des
Niederschlages in Form von Inlandeiskappen eine Senkung der
Meeresoberfliche um etwa 93 m bedeuten. Wenn aber, was moglich
ist, die beiden Maxima nicht synchron waren, so wiirde die noérdliche
Eisakkumulation eine Senkung von etwa 88 m verursacht haben
(ANTEVS 1928a). Die Berechnungen verschiedener Forscher geben in-
dessen in dieser Hinsicht verschiedene Resultate (vgl. WOLDSTEDT
1929, p. 320). Die Frage wird auch dadurch etwas verwickelt, daf
die Anhaufung von Eis in den Polgegenden eine Attraktion der
‘Wassermassen gegen die beiden Pole und eine noch starkere Senkung
in den Aquatorialgegenden bewirkte (DALY 1925; u. a.). Auflerdem
hat man in manchen Gegenden der Welt Beobachtungen gemacht, die
darauf hindeuten, daB vor einigen Tausend Jahren die Meeresober-
fliche um etwa 5 bis 6 m gehoben wurde, was wahrscheinlich der
starkeren Eisabschmelzung der Polargegenden wahrend der postgla-
zialen Warmezeit zuzuschreiben ist (vgl. Fig. 2).

Die westliche und siidliche Nordsee. — Was die west-
liche Nordsee betrifft, so hat man nur aus ihren ndérdlichen Teilen,
aus Schottland, Beweise einer frither hoheren Lage der Uferlinie. Als
das schottische Hochland noch vereist war, lag das Ufer etwa 30 m
hoher als die heutige Uferlinie. Die betreffende sog. 100-FuB-Terrasse
(JAMIESON 1865; WRIGHT 1914, 1928) enthélt eine glaziale Fauna, die
schon 1839 von J. SMITH entdeckt wurde. Ebenfalls spatglazial, ob-
gleich etwas spater gebildet, ist die in etwa 15 m Hohe gelegene sog.
50-FuB-Terrasse. Noch niedriger liegt eine Terrasse in etwa 7 bis 8 m
Hohe von friihneolithischem Alter. Das Maximum der postglazialen
Landhebung liegt im Bereiche der Hebriden, wo es 60 m betragt (vgl.
die Zusammenstellung bei WOLDSTEDT 1929).

‘Wahrend der letzten Vereisung lebte in der nordwestlichen Nord-
see eine subarktische!) Fauna. Die bekannte Muschel Portlandia
arctica (syn. Yoldia a.), die heute ihre S-Grenze im WeiBen Meer
findet, lebte da an der O-Kiiste Schottlands, ebenso einige andere in
arktischen Meeren ziemlich weit verbreitete Arten, sowie auch andere,
die im eigentlich arktischen Gebiet nicht zu Hause sind, wie Cardium
edule und Tellimya ferruginosa. Die so zusammengesetzte Fauna ent-
spricht am besten derjenigen, die jetzt in W-Finmarken (N-Norwegen)

1) Betreffs der Begriffe ,,boreal'* und ,arktisch‘ verweigse ich auf v. HopstEx
(1915, p. 202). Statt der von ihm gebrauchten und von APPELLOF begriindeten Be-
zeichnung ,,boreoarktisch‘* fiir das Grenzgebiet zwischen dem borealen und dem ark-
tischen Gebiet und die betrefiende Fauna mochte ich aber lieber den Namen subarktisch
gebrauchen. Es hat sich namlich gezeigt, daB eine Verwechslung der beiden Begriffe
.,boreal und arktisch‘* und ,,boreoarktisch‘‘ fast unvermeidlich ist. Arten, die sowohl
im borealen als auch arktischen Gebiete zuhause sind, werden in der Literatur oft

boreoarktisch genannt, wihrend dieser Name nach der genannten Terminologie nur
den auf das boreoarktische Ubergangsgebiet beschriinkten Arten zukime.

Lob=1%
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lebt (JAMIESON 1865; ANTEVS 1928 b). An der schottischen W-Kiiste
(Firth of Clyde) mit ihrer gegen das wéirmere atlantische Wasser offe-
nen Lage lebte eine boreale Fauna.

Die siidlichen Gegenden der Britischen Inseln sowie ein grofier Teil
der S-Nordsee und des Kanals lagen widhrend des Maximums der
letzten Vereisung und der spétglazialen Zeit, vielleicht auch vor jenem

Fig. 1. Die Kiistenlinie und die FluBlaufe der Nordsee wihrend der sogenannten
Festlandszeit. — Nach REI.

Maximum, im Verhiltnis zur Meeresoberfliche hoher als jetzt. In-
wieweit das nur eine Folge des damaligen niederen Standes der
Meeresoberfliche oder dazu auch die Folge einer hoheren Lage der
Erdkruste in diesen Gegenden war, ist kaum zu entscheiden. Der
maximale Unterschied zwischen der heutigen und der glazialen
Kiistenlinie betrug wenigstens 55 m. Infolgedessen war fast die ganze
Nordsee S einer Linie von Scarborough bis Skagen (N-Spitze von
Jiitland) Land, ebenso der O-Teil des Kanals; England war mit dem
europdischen Kontinent verbunden. Diese Zeit hat man daher die
(postglaziale) Festlandszeit genannt. Die Beweise dieser hoheren Lage
des Nordseebodens haben die submarinen Moore geliefert, die man
in Tiefen von 35 bis 40 m und sogar 54 m (Doggerbank) mancherorts
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an den englischen, franzosischen und dénischen Kiisten gefunden hat
(REID 1913). Sie sind zum groflen Teil sicher postglazial, und ihr
Alter ist durch pollenanalytische Untersuchungen als wahrscheinlich
frithboreal festgestellt worden (ERDTMAN 1925). Andere Beweise sind
die steinzeitlichen Gerate und die Knochen von Saugetieren, die man
vom Seeboden, besonders von der Doggerbank, heraufgeholt hat: Ren,
Moschusochs, Mammut, Wollhaarnashorn. Hohlenhyine usw., somit
teilweise Arten, die jedoch kaum aus einer so spaten Zeit wie der
postglazialen stammen konnen. In 13 Jahren wurden sogar 2000
Backzahne des Mammuts auf der Doggerbank aufgefischt. Bei der
folgenden Transgression des Meeres wurde die Doggerbank, deren
Gipfel heute nur 13 m unter dem Meeresspiegel liegt, ringsum vom
Meer umgeben und in eine grofe Insel verwandelt. Das Silverpit im
S der Doggerbank, das friher die Mindung des Rheins, nachdem er
die Themse als Nebenfluff aufgenommen hatte, in die Nordsee gewesen
ist, wurde in eine Meerenge verwandelt, ebenso die heutige Senke
des Bodens S der Jitlandbank, die friher die gemeinsame Miindung
von Weser, Elbe und Eider gewesen war. Die Senke SO der Dogger-
bank und SW der Jiitlandbank bildete frither ein Riesenhaff, in das
die Flusse ihren Schlamm absetzten; und so bildeten sich die aus-
gedehnten Schlickgriinde der S-Nordsee, die heute in 30 bis 40 m Tiefe
die groBen Austernbanke tragen und die friither von einer ungeheuren
Sumpflandschaft umgeben waren, deren Moore noch heute den Nord-
seeboden bedecken (SCHUTTE 1927). Als die Doggerbank ihre Ver-
bindung mit dem Festlande verlor, war aber das Klima nicht langer
arktisch oder subarktisch, sondern entschieden temperiert, was aus den
von ERDTMAN gemachten pollenanalytischen Untersuchungen her-
vorgeht.

Noch weniger war diese Bank bei ihrem schliellichen Untertauchen
in die Nordsee arktisch oder subarktisch. Die zahlreichen aus dieser
Gegend aufgefischten Knochen arktischer Saugetiere konnen daher
nicht, wie man vermutet hat, den auf der sich immer mehr ver-
kleinernden Doggerinsel zusammengedrangten Rest der Glazialfauna
reprasentieren.

Es leuchtet ein, daB unter solchen Umstdnden die alteste glaziale
und postglaziale Fauna der Nordsee nicht durch den Kanal, sondern
von N her einwanderte. Durch den Kanal konnten Tiere erst in einer
ziemlich spiten Zeit in die Nordsee gelangen. In Ubereinstimmung
hiermit ist an der Kiiste von Flandern die alteste bekannte post-
glaziale Fauna, die an zwei Orten in der Umgebung von Ostende aus
26 bis 33, bzw. 15 bis 25 m Tiefe unterhalb der Bodenoberfliche auf-
gebohrt wurde, von DUBOIS als hauptsichlich boreo-lusitanisch be-
zeichnet worden; sie deutet etwa dasselbe Klima wie das heutige oder
hochstens ein nur wenig kalteres an.

Die skandinavische Nordseekiiste. — Bekanntlich
haben die spat- und postglazialen geographischen Veranderungen im
Zentralgebiet der Vereisung nicht denselben Verlauf wie in den peri-
pheren Gebieten gehabt. Im nordlichen und mittleren Skandinavien
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ist die Hauptverinderung nicht eine Transgression des Meeres ge-~
wesen, sondern das Gegenteil: Die Belastung durch die grofen Eis-
massen hatte wihrend des Zuwachsens und der maximalen Ver-
breitung des Eises eine Senkung der Erdkruste verursacht; die durch
das Abschmelzen zustandegekommene Entlastung zog dagegen eine
Hebung nach sich. Letztere erreichte in den zentralen Teilen von
Tennoscandia, etwa an der Kiiste der schwedischen Provinz Anger-
manland (zwischen Ornskéldsvik und Umed) und in den gegeniiber-
liegenden Teilen Finnlands ihren hochsten Betrag. Nach der Eis-
abschmelzung in diesen Gegenden ist er reichlich 280 m gewesen. Der
Totalbetrag ist aber entschieden hoher. Die Hebung folgte indessen
der Entlastung mit gewisser Verspiatung. (Uber die fennoskandischen
Niveauverinderungen vgl. besonders A. G. HOGBOM 1920.)

An der skandinavischen W-Kiiste war die Landhebung nicht so
betrachtlich. Die héchste ehemalige marine Grenze, die am Ore-
sund mit der heutigen zusammenfallt, steigt gegen N, so dafl sie bei
Goteborg etwa 95 m, bei Uddevalla etwa 130 m, bei Stromstad etwa
165 m und bei Oslo etwa 221 m ii. d. M. liegt. Noch schéarfer ist aber
die Steigung in norddstlicher Richtung, so daBl an der Kiiste vor
Goteborg eine Entfernung von 20 km in dieser Richtung eine Er-
hoéhung der marinen Grenze um etwa 30 m bedeutet. Den ganzen
Betrag der Landhebung geben diese Zahlen im allgemeinen jedoch
nicht wieder; denn die Hebung hatte in den meisten Gegenden be-
gonnen, bevor das Eis abgeschmolzen war. Sie erfolgte nicht konti-
nuierlich, sondern hatte anscheinend den Verlauf, den Fig. 2 dar-
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stellt, iiber den sich indessen die Geologen nicht ganz einig sind. Der
ganze ProzeB war ein Wettlauf zwischen der isostatischen Landhebung
und dem durch das Abschmelzen der Eismassen verursachten eustati-
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schen Ansteigen der Meeresoberfliche, von denen der erstgenannte
ProzeB in den meisten Gegenden den groBeren Betrag erreichte.

Langs der schwedischen und norwegischen Kiiste hat man eine
sehr groBe Anzahl fossilhaltiger Tonablagerungen und Schalen-
bianke in verschiedener Hohe untersucht, ihre Artzusammensetzung
festgestellt und so den Gang des Faunenwechsels bestimmen koénnen.
Schon 1839 entdeckte SVEN LOVEN in Schweden gleichzeitig mit
J. SMITH in Schottland eine fossile arktische Molluskenfauna, und
bald danach machte MICHAEL SARS seine bahnbrechenden Unter-
suchungen in Norwegen; seitdem sind die Befunde sehr vermehrt
worden. Fiir die schwedische W-Kiiste sind zu nennen die groBen
Arbeiten von DE GEER (1910) und ANTEVS (1928) und dazu solche
von BODMAN, MUNTHE, HAGG, ODHNER, RINGSTROM, SANDEGREN
u. a. Von den Forschungen in der Gegend um Oslo und in W-Nor-
wegen seien die beiden klassischen Arbeiten von MICHAEL SARS
(1865) und BROGGER (1900/01) hervorgehoben, sowie diejenigen KOL-
DERUPs, REKSTADs, OYENs u. a.; die entsprechende dénische Fauna
ist von AD. S. JENSEN, A. JESSEN, NORDMANN u. a. untersucht wor-
den. Der kontinuierliche Faunenwechsel von einer friihen hocharkti-
schen durch eine spétere niederarktische zu einer borealen Fauna
wird durch diese vielen Untersuchungen sehr gut beleuchtet.

Die élteste, wirklich hocharktische Fauna war auf Dianemark
und den gegeniiberliegenden Teil S-Schwedens beschrinkt. In
Vendsyssel in N-Jiitland und, obgleich weniger gut vertreten, bei
Varberg in Schweden hat man eine fossile Fauna angetroffen, die be-
sonders durch 2 Muscheln, die beiden Macoma-Arten M. torelli und M.
lovéni, gekennzeichnet ist. In denselben Tonablagerungen ist auch
Portlandia (syn. Yoldia) arctica gemein, und man hat sie deshalb als
jiingeren Yoldia-Ton bezeichnet, wobei man diesen spatglazialen dem
alteren interglazialen Yoldia-Ton (vgl. S. I. b 2) gegeniiberstellt. Ma-
coma torelli ist in den fraglichen Tonschichten ebenso gemein wie
Portlandia. Gegenwéirtig sind die beiden Macoma-Arten aus dem nord-
lichen W-Gronland, O-Gronland, Spitzbergen und dem Xarischen
Meer bekannt, dagegen nicht aus niederarktischen Gegenden, wie z. B.
der Barentssee. Auch wenn man den Begriff ,hocharktisch® im eng-
sten Sinne gebraucht und als hocharktisch nur solche Tiere bezeichnet,
die auf Wasser mit konstant negativer Temperatur beschridnkt sind,
verdienen somit diese beiden Arten diese Bezeichnung.

Es ist nun gewilBl kein Zufall, daBl diese spéitglaziale hocharktische
Fauna nur im siidlichsten Skandinavien gefunden wurde. TUnter-
suchungen iiber die Landflora haben ergeben, daB die Verbesserung
des Klimas schneller als der Riickzug des Eisrandes fortschritt. Es
steht damit gut im Einklang, daB die hocharktische marine Fauna
nicht bestehen konnte, als der Eisrand die S-Spitze Skandinaviens
verlassen hatte. Schon in der Gegend um Goéteborg war die erste
marine Litoralfauna nicht linger hocharktisch, sondern niederarktisch.
Man war frither geneigt, jede Fauna mit Portlandia arctica als hoch-
arktisch zu bezeichnen, bis vornehmlich durch russische Unter-
suchungen festgestellt wurde, dall diese Art auch niederarktische Ver-
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héaltnisse gut ertragt und sogar Grenzgebiete zwischen dem nieder-
und dem subarktischen Gebiete mit einer Sommertemperatur von we-
nigstens 3.6° € bewohnt.

Diese hocharktische spétglaziale Fauna ist wenig beachtet worden.

Fig. 3. Einige charakteristische Fossilien aus glazialen und spiitglazialen Ablagerungen.
A: Portlandia arctica; B: Yoldia hyperborea; C: Arca glacialis; D: Astarte borealis;
E: Pecten islandicus; F: Mya truncala wuddevallensis; G: Sezicava arclica, grolie,
dickschalige Form, daneben in der Mitte zum Vergleich die kleine, diinnschalige, jetzt
in W-Schweden lebende Form; H: Balanus hameri.
E und H 1:2; die iibrigen nat. Griofle, — Original.

Es ist das Verdienst AD. S. JENSENs (1905), die wahre Natur der
betreffenden Leitfossilien enthiillt zu haben (vgl. auch NORDMANN
1910).
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Spater trat eine Fauna auf, die ebenfalls arktisch, obgleich
nicht langer hocharktisch war. Rein hocharktische Arten sind in
ihr nicht gefunden. Ihre arktische Natur wird aber durch den Fund
der Muscheln Portlandia arctica (syn. Yoldia a.), P. intermedia, Yoldia
hyperborea, Arca glacialis, Pecten islandicus und Macoma calcarea,
der Scaphopoden-Art Siphonodentalium lobatum, des Seesterns Cteno-
discus crispatus und der beiden Fische Mallotus villosus und Gadus
saida beleuchtet. Von diesen ist besonders Portlandia arctica wichtig,
denn sie lebt in der alten Welt nicht S des Weillen Meers. Fossil ist
sie an vielen Orten von S-Schweden und Danemark bis Trondhjem
gefunden. Dieselbe S-Grenze und somit auch etwa ahnliche Bedeutung
hat der Polardorsch (Gadus saida), der fossil mit Sicherheit aber nur
in Schonen (Skadne), moglicherweise auch im Oslogebiet, angetroffen
wurde. Auch die iibrigen sind in den arktischen Gegenden gemein,
gehen aber etwas weiter nach S, Macoma sogar in die siidliche Ostsee.
Es liegt nichts im Wege, diese Fauna als eine arktische, auch im
strengen Sinne des Wortes, zu bezeichnen; rein boreale Arten sind in
ihr nicht vertreten.

Den jetzt genannten Tieren gleichzustellen sind einige arktische oder
wenigstens streng nordliche Meeressaugetiere, die in spatglazialer Zeit
im ostlichen Nordseegebiet lebten, z. B. Gronlandwal (Balaena mysti-
cetus), WeiBbwal (Delphinapterus leucas), Narwal (Monodon mono-
ceros), Ringelrobbe (Phoca hispida), Sattelrobbe (Phoca groenlandica),
Bartrobbe (Phoca barbata), Walrolh (Odobaenus rosmarus) und Eisbar
(Ursus maritimus).

In etwas spiteren Ablagerungen wird Portlandia arctica vermil3t.
Die Anwesenheit in arktischen Gegenden weit verbreiteter Arten neben
anderen mit hauptsachlich stdlicherer Verbreitung deuten auf eine
subarktische Fauna hin, die etwa derjenigen ahnlich war, die
jetzt an der Murmankiiste der Kolahalbinsel oder an der norwegischen
Finmarkenkiiste lebt. Von streng nordlichen Arten sind in diesen
Ablagerungen z. B. Pecten islandicus und Macoma calcarea vertreten,
und zu ihnen gesellen sich andere mit hauptsiachlich siidlicherer Ver-
breitung, z. B. Mytilus edulis (heutige N-Grenze bei Nowaja Semlja),
Littorina litorea (N-Grenze im Weilen Meer), Zirphaea crispata (eben-
falls) und der Rankenfiuller Verruca stroemia (N-Grenze an der O-
Murmankiiste). Diese Fauna ist sowohl in Déadnemark als auch in
Schweden und Norwegen gefunden.

Die jetzt besprochenen Ablagerungen sind nicht Schalenbanke, son-
dern Tonschichten mit zerstreuten Fossilien.

Gleichzeitig mit den genannten jiingeren subarktischen Tonablage-
rungen oder etwas spater als diese wurden in seichterem, bis etwa
10 m tiefem Wasser wirkliche Schalenbanke gebildet, die u. a. Balanus
hameri, Verruca stroemia, Mytilus edulis und Macoma baltica ent-
halten. Diese zeigen, dafl das Klima des Meeres nicht kilter war als
das gegenwirtig an der W-Murmankiiste, in Finmarken oder Lofoten
herrschende. Quantitativ iberwiegen in diesen Bédnken andere Arten,
die indessen sehr eurytherm sind und daher nur wenig iiber das
Klima besagen konnen: Saxicava arctica, deren Schalen aber sehr
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grof und dick waren, was auf ein kaltes Klima zu deuten scheint;
Balanus crenatus, ebenfalls grofer als jetzt, und Mya truncata in der
jetzt vielleicht ausgestorbenen?) Varietit uddevallensis, durch ihre sehr
kurzen Schalen ausgezeichnet (Fig. 3, 4). Immerhin mufl diese Bank-
fauna sowohl quantitativ als auch qualitativ als arm bezeichnet werden.

Die bisher besprochenen Ablagerungen mit arktischer Fauna wur-
den gebildet, als sich der Eisrand von Skéne (Schonen) nach den-
jenigen Gegenden Mittelschwedens und SO-Norwegens zuriickzog, wo

Fig. 4. Mya truncata uddevallensis; totes Exemplar von Spitzbergen, mit beibehaltener
Siphonalepidermis. 24 nat. Gréfe. — Nach ODHNER.

er spiter die groBen mittelschwedischen Endmorénen absetzte. Sie
wurden somit, nach der von DE GEER eingefiihrten glazialen Termi-
nologie, wihrend der ,,Gothiglazialzeit gebildet. Diese Zeit dauerte
rund 4000 Jahre, etwa von 15000 bis 11000 vor unserer Zeitrech-
nung (nach der neuesten Schitzung DE GEERs wire der Anfang
des Gothiglazials auf das Jahr 16 500 zu veriegen). Da indessen am
Ende des Gothiglazials S-Schweden, z. B. die Gegend S von Goteborg.
schon weit vom Eisrand ablag, so konnte hier eine subarktische
Fauna einwandern, als die Fauna SO-Norwegens noch ganz arktisch
war.

Zum Finiglazial dagegen (d. h. zu der Zeit des folgenden Riickzuges
des Eisrandes von den genannten mittelschwedischen und SO-norwe-
gischen Morédnen bis zur Bipartitionsstelle des Landeises in O-Jamt-
land) gehoren die jiingsten der bisher genannten Schalenbidnke. In
dieser Zeit war das Klima nicht einmal in der Nahe des Eisrandes
wirklich arktisch, was u. a. daraus hervorgeht, dafl unter den zahl-
reichen Fundorten der Portlandia arctica in SO-Norwegen keine inner-
halb (N) der genannten groBfen Morinen liegt (BROGGER).

Es wiirde zu weit fiilhren, wollten wir den allméhlichen Ubergang
der Fauna vom arktischen zum borealen Stadium durch besondere
Belege aus der Schalenbankforschung beleuchten. Bei einer besonders
stattlichen Schalenbank und einer besonders interessanten Zeit dieses
Faunenwechsels mdichten wir hier aber etwas verweilen.

Im mittleren Bohuslin sind die groBartigsten Schalenbinke Skan-
dinaviens und wohl auch ganz N-Europas gelegen: die Uddevalla-

2) M. truncata uddevallensis Hancock wird allgemein als génzlich ausgestorben be-
trachtet. Da sie, wie die beigegebene Abbildung von OpuNER (1915) zeigt, in so re-
zenten Exemplaren gefunden wurde, dall die Cuticula der Siphonalréhre noch erhalten
war, ist die Méoglichkeit vielleicht nicht ganz ausgeschlossen, dafl die Art z. B. bei
Spitzbergen noch lebt, aber wegen ihrer im Leben tief in den Sand eingegrabenen
Lage von den gebriuchlichen Geriiten bisher nicht erbeutet werden konnte.
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Béanke in der Nahe der kleinen Stadt Uddevalla (Bianke von Kapell-
bhackarna, Kristineberg, Briacke und Kurod) (Fig. 5). Schon LINNE
erwiahnte sie; LYELL hat sie besucht, und in spéaterer Zeit sind
sie besonders von DE GEER (1910), SANDEGREN (1923), ODHNER
(1927) und RINGSTROM (1928) untersucht worden. Thre obersten
Schichten liegen 16 bis 63 m 1. d. M. Die Bank von Kapellbackarna

Fig. 5. Die Schalenbank von Briicke bei Uddevalla. — N. HoLmiN phot.

ist schon abtransportiert worden. die Bédnke von Briacke und Kurid
erreichen stellenweise eine Michtigkeit von bis 13 m, obgleich sie
groBenteils schon zerstort und zu Hithnerfutter verarbeitet worden
sind. Sie sind von dicht gehduften Schalen und Schalenfragmenten
gebildet, die ihnen eine fast rein weifle Farbe verleihen; die Zwischen-
raume zwischen den Schalen sind von Sand und Ton ausgefiillt. Héau-
fige Arten sind u. a. die Muscheln Saxicava arctica, Modiolaria discors,
Mya truncata, Pecten islandicus, Astarte borealis und Mytilus edulis,
die Schnecken Trophon clathratus, Buccinum groenlandicum und Ca-
pulacmaea radiata, die RankenfiiBer Balanus hameri und Verruca stroe-
mia, dazu an einer Stelle reichliche Ansammlungen von Skelettnadeln
des Schwammes Ficulina montalbida (syn. Suberites m.) vorhanden
waren. Von diesen Arten ist besonders Balanus hameri bemerkens-
wert. Diese Art ist fiir jede Schicht der Banke sehr charakteristisch.
und ihre heutige Verbreitung, die sich von der Miindung des Weillen
Meeres im N (auch bei SW-Gronland ist ein Stiick gefunden) bis
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Holland im S erstreckt, beweist in Verbindung mit der Verbreitung
von Pecten islandicus und Astarte borealis, dafl die Fauna der Banke
eine N-boreale oder subarktische war. Die allermeisten Schalen der
Banke befinden sich nicht in primérer Lage, sondern sind von nahe,
aber hoher gelegenen Gebieten aus heruntergeschwemmt worden. Auch
mehrere Funde eingeschwemmter Wirbeltierknochen sind gemacht
worden, so solche von Weillwal (Delphinapterus leucas), Sattelrobbe
(Phoca groenlandica), Rentier (Rangifer tarandus) und Pferd (Equus
caballus caballus), die mit dem N-borealen oder subarktischen Cha-
rakter der Meerestiere gut harmonieren.

Ihre groBe Machtigkeit diirften diese Banke lokalen Verhaltnissen
verdanken. Wahrend der Yoldia- und der friiheren Epoche der An-
cylus-Zeit (vielleicht auch wahrend anderer Perioden) ergossen sich
sehr groBe Wassermassen durch die Meerengen, die zu diesen Zeiten
das Wanerbecken und damit auch das grofie Baltische Meer mit dem
Skagerak verbanden. Diese Meerengen befanden sich eben O von
Uddevalla. Der starke oberflichliche Brackwasserstrom verursachte
einen starken tieferen Gegenstrom salzreicheren Wassers, etwa wie
es heute im Oresund und in den Belten der Fall ist. Es herrschte
somit eine aulerordentlich lebhafte Wasserzirkulation mit reichlicher
Nahrungszufuhr, was eine sehr reiche Fauna hervorrufen mufte (ODH-
NER). Als das baltische Wasser wegen der mittelschwedischen Land-
hebung nicht mehr durch den Sveaalv und das Wanerbecken, sondern
durch den Oresund und die Belte seinen Weg ins Weltmeer nahm,
verschwanden auch die giinstigen Bedingungen fiir eine Massen-
anhaufung von Mollusken in dér Uddevalla-Gegend. Moglicherweise
hat ein ahnlicher Auftrieb tieferen Salzwassers. obgleich in kleine-
rem Umfang, auch die reiche Fauna einiger anderer W-schwedischer
Béanke verursacht, z. B. die einer Bank an der S-Kiiste der Insel Tjorn,
die bei einer Maéachtigkeit von mehr als 4 m anscheinend die reichste
schwedische postglaziale (nicht spatglaziale) Schalenbank ist (WALLE-
RIUS).

Am Ende der Ancylus-Zeit (oder etwas friher; vgl. die Tabelle
S. I. b 11) scheint das Meerwasser an der W-schwedischen Kiiste etwa
dieselbe Temperatur wie heute gehabt zu haben. Dann stieg indessen
die Temperatur weiter, und so bekam die folgende Zeit ein milderes
Klima als heute. Das war die sog. postglaziale Warmezeit.
Sie ist in den marinen Ablagerungen W-Schwedens und Norwegens
durch die Muschel Tapes decussatus, in denen des Ostseegebietes durch
die Schnecke Littorina litorea (Littorina-Meer) gekennzeichnet, weshalb
man die betreffende Zeit oft auch Tapes-Zeit, Tapes-Litto-
rina-Zeit oder Littorina-Zeit nennt.

Die Temperaturerh6hung des Meeres wahrend dieser Zeit wird be-
sonders durch das Auftreten einiger Muscheln in der damaligen skan-
dinavischen Litoralfauna dokumentiert. Tapes decussatus selbst und
Pholas candida wurden schon 1865 von MICHAEL SARS als ein jetzt
verschwundenes, stidliches Element in der subfossilen norwegischen
Fauna erkannt. Seitdem hat sich gezeigt, dall Tapes ein isoliertes Vor-
kommen bei Bergen und in anderen W-norwegischen Gegenden (N bis
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in den Trondhjemsfjord) hat; aber in zusammenhéngender Verbreitung
iiberschreitet sie nach N nicht die Shetland-Inseln. In der postglazialen
Wirmezeit war sie aber viel gemeiner nicht nur in SW-Norwegen,
sondern auch in SO-Norwegen und Schweden, wo sie jetzt ganz aus-
gestorben ist. Etwa ahnlich verhélt sich, obgleich nicht in SW-Nor-
wegen lebend, die genannte Pholas candida. Unter anderven Arten ver-
dienen erwiahnt zu werden Solecurtus antiquatus, Donax vittatus, Lep-
ton squamosum und Psammobia vespertina. Nur letztere lebt jetzt in
Norwegen (Bergen-Gegend); die iibrigen sind sowohl dort als auch in
Schweden ausgestorben, wurden aber in W-schwedischen Bénken aus
der Tapes-Zeit gefunden. Einige Befunde machen es wahrscheinlich,
B D

c

Fig. 6. Links: Drei fiir die Ablagerungen aus der Tapes-Zeit charakteristische
Muscheln: Isocardia cor (A), Tapes pullasira (B) und Tapes decussatus (C),
alle in nat. Griofle.

Rechts: Zwei Arten der ,,Lophohelia-Assoziation'': Lima excavata (D) und ein kleiner
Zweig von Lophohelia prolifera (E), beide in % nat. Grole.

daB diese Mollusken zum Teil erst am Ende der Warmezeit Skandi-
navien erreichten. Als Anzeichen einer hoheren Meerestemperatur in
der fraglichen Zeit kann man vielleicht auch ansehen, dafl u. a. Ostrea
edulis und Isocardia cor damals offenbar individuenreicher, allgemeiner
als heute und auch weiter im N auftraten. Wirklich reiche Austernbanke
finden sich jetzt nicht N des Limfjords in N-Jiitland, wo sie aber erst
seit 1850 zu ihrem jetzigen Reichtum gelangt sind, dank des bekannten,
durch eine Sturmflut verursachten Durchbruches im W am 3. II. 1825,
wodurch der Limfjord, der friher nur mit dem Kattegat kommuni-
zierte, auch mit der Nordsee in Verbindung trat. In der Tapes-Zeit
waren Austern aber vielerorts in Didnemark gemein; sie bilden einen
Hauptbestandteil der Schalenmassen der bekannten Kjokkenmoddinger
und kamen auch an den schwedischen und norwegischen Kiisten
mancherorts reichlich vor, wo sie heute spédrlich sind oder fehlen.
Das reichlichere Auftreten an den dédnischen Inseln wurde aber auch
durch den damals hoheren Salzgehalt der Ostsee ermoglicht (vgl.
S. I. b 28 iiber das Littorina-Meer).
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Zu diesen in Skandinavien gemachten Befunden stimmt sehr wohl,
daB Mytilus edulis, Cyprina islandica Littorina litorea und 3 andere,
mehr sporadisch auftretende Arten frither (allem Anschein nach in
der Tapes-Zeit) bei Spitzbergen und in anderen arktischen Gegenden
lebten, die heute jenseits der N - Grenze ihres Verbreitungsgebietes
liegen (JENSEN & HARDER).

Man hat berechnet, dal der Unterschied zwischen der jetzigen und
der friiheren Meerestemperatur 1° bis 2° (ANTEVS) oder 2° bis 3°
(NORDGAARD) betrug. Was den Faunenunterschied in W-Schweden
und im Oslofjord betrifft, so diirfte auBer der Temperatur auch der
Salzgehalt des Wassers mitgespielt haben. Weil das Baltische Meer
zur Littorina-Zeit salziger als jetzt war, konnte der baltische Ober-
flichenstrom, der bekanntlich an W-Schweden vorbeigeht und jetzt
die Hauptursache des niedrigen Salzgehaltes des Kiistenwassers ist,
nicht eine dhnlich aussiiBende Wirkung haben.

" FEine andere Verschiedenheit der postglazialen W-skandinavischen
Fauna gegeniiber der heutigen liegt in dem schon von MICHAEL SARS
(1865) beobachteten, in gewissen Fjorden allgemeineren Vorkommen
der Steinkoralle Lophohelia prolifera nebst ihren Begleitern (Assozia-
tion der Lophohelia-Riffe). Im Oslofjord z. B., wo die Art gegenwartig
nicht lebt, ist u. a. eine weite Flache des Bodens, etwa 100 km?, in
130 bis 150 m Tiefe mit ihren toten Stocken besetzt, und auch in ge-
ringeren Tiefen, ja sogar bis 30gm oberhalb des Meeresniveaus, ist sie
subfossil angetroffen worden. In ihrer Gesellschaft findet man auch
die riesengroBe Lima excavata, die ebenfalls dem Oslofjorde jetzt
fehlt. Da diese Tiere nicht besonders wiarmeliebend sind, kann ihr
heutiges Fehlen an den betreffenden Ortlichkeiten nicht vom Klima-
wechsel abhdngen, sondern diirfte eher mit den durch die hohere Lage
des Landes verursachten hydrographischen Eigentiimlichkeiten, vor
allem dem geringeren Salzgehalt, in Zusammenhang zu bringen sein.

Auch nach der Tapeszeit sind einige Muscheln in die Nordsee ein-
gewandert. Unter ihnen ist Mya arenaria am meisten bekannt. Weder
in Schweden, Norwegen und Déanemark noch in Belgien ist diese
sehr gemeine und leicht zu findende Art aus fritheren Zeiten als der
rezenten oder (ausnahmsweise) der allerletzten Postglazialzeit bekannt
(vgl. die Zusammenstellung von AD. S. JENSEN 1900). Mit den klima-
tischen Verdnderungen kann aber diese spite Einwanderung nicht in
Zusammenhang stehen, da diese Art heute vom Weillen Meer bis zur
Biskaya verbreitet ist. Jedoch diirfte sie von S her gekommen sein
(JENSEN). An sandigen skandinavischen Ufern ist sie jetzt sehr ge-
mein. Dieser Art anndhernd gleich verhilt sich u. a. auch Adcmaea
testudinalis.

Auch die Séugetier- und Vogelfauna der W-skandinavischen Kiisten
hat sich seit der Tapes-Zeit verandert. DaB die eigentlich arktische
Sattelrobbe (Phoca groenlandica) damals in Dinemark und W-Nor-
wegen gejagt wurde, soll uns spater bei der Besprechung der balti-
schen Fauna beschéiftigen. Unter den Vigeln lebte der BaBtolpel (Sula
bassana), der jetzt nicht O von Schottland briitet, sowohl an den W-
norwegischen als auch dédnischen Kiisten des Limfjordes, Kattegats
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und Oresundes (wo er wahrscheinlich nistete): ja sogar bei Wisby auf
Gotland wurde er in einer Kulturablagerung aus der spéteren Stein-
zeit gefunden. Den seit fast 100 Jahren ganzlich ausgerotteten Riesen-
alk (Plautus impennis) kennt man subfossil von mehreren steinzeit-
lichen Wohnplatzen in Bohusldan und auf der Insel Hitteren im Trond-
hjemgebiet, sowie auch aus spatglazialem Ton in S-Schonen, wo sogar
ein Ei gefunden wurde. Sicher hat wohl der Mensch auch in der
skandinavischen postglazialen Ausrottungsgeschichte dieses Vogels
einen Anteil gehabt.

| Reliktenbildung in der Nordseefauna | Die jetst geschilderten fau-
nistischen Veranderungen im Nordseegebiet sind nicht ohne Einwir-
kungen auf die heutige Fauna geblieben. Rein theoretisch ist es ja
denkbar, daB die arktische oder subarktische Fauna, nachdem sie
sich wegen der Klimaanderung nach N zuriickgezogen hatte, dennoch
an vereinzelten Platzen die eine oder andere Art hinterlieB, die dort’
wegen besonders giinstiger, rein lokaler Verhéltnisse bis in unsere
Zeit durchhalten konnte. Auch von der postglazialen Warmezeit mit
ihrer boreolusitanischen, W-skandinavischen Fauna konnte man viel-
leicht etwas derartiges erwarten.

Solche Uberbleibsel einer friiheren Fauna hat man bekanntlich
Relikte genannt, und eine ziemlich grofle Zahl arktischer und lusi-
tanischer Relikte ist, hauptsachlich fﬁ’ die Fauna der ostlichen Nord-
see, aufgestellt worden. Die Zahl ist sogar allzu groB geworden, was
darauf beruht, da man die beiden Begriffe ,,Relikt”“ und ..arktisch*
zu weit gefalit hat. Eine Besprechung dieser prinzipiellen Fragen
diirfte hier deshalb angezeigt sein.

Offenbar konnen nicht alle Uberbleibsel der fritheren arktischen
Fauna als Relikte bezeichnet werden. Es hatte kaum einen Sinn,
wollte man z. B. die Muschel Saxicava arctica oder die Krabbe Hyas
araneus in der Nordsee als Glazialrelikte betrachten, nur weil diese
Arten dort seit der Eiszeit ununterbrochen gelebt haben. Denn diese
beiden Arten wéaren sicherlich jetzt in der Nordsee zu Hause, auch
wenn dort friher keine glazialen Verhaltnisse geherrscht hitten; dieses
Meer ist ein Teil ihres zusammenhangenden Ausbreitungsgebietes. Nur
die Arten verdienen als Relikte bezeichnet zu werden, die unter den
heutigen Verhéaltnissen in das betreffende Gebiet nicht héatten herein-
kommen konnen, deren Auftreten in ihm somit nur als Resultat friiherer,
von den gegenwartigen abweichender Naturverhiltnisse zu verstehen
ist. Der Reliktbegriff ist demnach etwa so zu formulieren (EKMAN
1915): Eine Art ist in einer Gegend ein Relikt, wenn sie hier von ihrem
Hauptverbreitungsgebiet isoliert lebt und wenn ihr Dortsein nur so
zu verstehen ist, daBl sie selbst oder ihre Stammform dort unter Natur-
verhéltnissen, die der fraglichen Gegend jetzt fremdartig sind. zuriick-
gelassen wurde.

Erste Vorbedingung einer Relikthypothese ist, daB die betreffende
Art im betreffenden Gebiet von ihrem Hauptverbreitungsgebiet sicher
isoliert lebt. Denn wenn eine kontinuierliche, obgleich iiber groBere
oder kleinere Strecken sehr individuenarme Verbreitung vorhanden ist.
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so liegt offenbar die Moglichkeit einer jetzigen Besiedelung des Ge-
bietes vor. Schon das sichere Konstatieren der Isolierung kann manch-
mal schwierig sein, und wohlbegriindete Relikthypothesen konnen so-
mit nur fiir faunistisch gut durchforschte Gebiete aufgestellt werden.
Manche Hypothesen haben sich mit der Zeit als verfriiht erwiesen. So
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Fig. 7. Verbreitung von Astarte borealis in Nordeuropa und den angrenzenden Gebieten
(die Art ist im iibrigen zirkumpolar). Die grofien Kreise (Q) bezeichnen nicht ndher
bestimmte Lokalititen. — Die baltischen und Nordsee-Funde nach A. C. JOHANSEN.

betrachtete man z. B. die bekannte Garnele Pandalus borealis als ein
Glazialrelikt im Oslofjord, bis sich zeigte, dall sie nicht nur arktisch
ist, sondern ldngs der ganzen skandinavischen W-Kiiste in geeigneter
Tiefe ein zusammenhdngendes Verbreitungsgebiet besitzt. Aber auch
die Feststellung der Isolierung ist in manchen Féllen nicht hin-
reichend, denn Tiere mit freischwimmenden Larvenstadien konnen +
weit verfrachtet werden; der Abstand zwischen den isolierten Bestan-
den muB somit grofler sein als die Strecke, iiber die eine Verfrach-
tung geschehen kann. Bei der Aufstellung mariner Relikte mufl man

Grimpe & Wagler, Tierwelt der Nord- und Ostsee I.b:2
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deshalb sehr vorsichtig vorgehen und die Angaben in der Literatur
mit geniigender Kritik gebrauchen.
‘Was den Begriff ,,arktisch* betrifft, so hat auch er eine Umwertung
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Fig. 8. Die Fundorte von Pontoporeia [emorata in NW-luropa. Die growven nreise
im N bezeichnen nicht ndher angegeben% Iif‘u.ndtl)rta in Finmarken und im Weillen Meer.
riginal.

erfahren miissen. Noch zu Beginn dieses Jahrhunderts liefen einige
Forscher die S-Grenze des arktischen Gebietes ganz kiinstlich lings
des Polarkreises verlaufen, obgleich schon friiher eine richtigere Auf-
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fassung zum Ausdruck gekommen war, indem man sie etwa ans Nord-
kap verlegte. Jetzt ist sie noch weiter gegen NO verschoben worden;
man verlegt sie etwa an den Ausgang des Weillen Meeres (vgl. die
zusammenfassende Darstellung v. HOFSTENs 1915).

Es gibt indessen in der Nordseefauna einige wenige Arten, die in
den siidostlichen Gebieten ihren Reliktcharakter ziemlich deutlich be-
kunden. Nach PETERSEN und V. HOFSTEN (1913; vgl. auch BJORCK)
fiihre ich hier zundchst 2 Arten auf.

Die Muschel Astarte borealis (Fig. 3 D) hat folgende Verbreitung
(Fig. 7): Im arktischen Gebiet ist sie zirkumpolar und geht nach S
bis zu den Aléuten und in das Ochotskische Meer, bis Nova Scotia,
Island, ins WeiBe Meer und lings der Murmankiiste und der Kiiste
N-Norwegens bis zur Gegend um die Lofoteninseln. S dieses zu-
sammenhdngenden Verbreitungsgebietes wurde sie bei Bergen (ein
einziges Stiick) und an 3 Stellen in der mittleren Nordsee gefunden
und hat auBerdem im S-Kattegat, in der Beltsee und der siidlichsten
Ostsee ein zweites zusammenhingendes Gebiet, wo sie ziemlich ge-
mein ist.

Die zweite Art ist der Amphipode Pontoporeia femorata, der in den
arktischen Meeren ebenfalls sehr weit verbreitet, aber an der nor-
wegischen W-Kiiste S von Finmarken nur von 2 Stellen gemeldet ist,
wogegen er in der Ostsee S der Alandsinseln, in der Beltsee, im Katte-
gat und an der schwedischen Skagerak-Kiiste ein zweites Hauptver-
breitungsgebiet hat; hier tritt er ziemlich allgemein auf (Fig. 8).

Diesen Arten anndhernd gleichzustellen sind ein paar andere: Mysis
mixta ist offenbar im arktischen Atlantik und in den angrenzenden
Meeren weit verbreitet. Ihre siidlichsten W-atlan-
tischen Fundorte liegen in der Massachusetts Bay
bei Kap Cod und an der W-, N- und O-Kiiste Is-
lands. An der europaischen Seite ist sie noch an
der Murmankiiste, in Finmarken und bei den Lo-
foten + gemein, zwischen den Lofoten und dem
Kattegat dagegen nur im Trondhjemfjord, Oslo-
fjord und in zwei Fjorden Bohuslins gefunden®).

In der eigentlichen Nordsee wurde sie niemals an-

getroffen. S dieser Gegenden hat sie aber ein

neues, groBes und reich besetztes Gebiet: die Belt-

see und den Oresund nebst dem angrenzenden

Skélderviken (ein paar Funde auBerdem im N-

Kattegat) und dazu die ganze Ostsee mit dem

Finnischen und dem &uBeren Teile des Bottnischen Fig

Busens. In der Ostsee, Beltsee und im Oresund Hazmypm, 3p{nulosu3'
ist diese Art so gemein, daB} sie als Fischnahrung 2:1
eine wichtige Rolle spielt. Da sie an der Kiiste
Bohusldns und S-Norwegens nur in brackischem Wasser vorkommt,
scheint hier eine ziemlich gesicherte Isolierung vorzuliegen.

Nach THEEL.

3) Brofjord und Gullmarfjord.
I5h. 2%
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Noch deutlicher ist dies Ipit der Priapulidenart Halicryptus spinu-
losus der TFall, der schon von LOVEN als Glazialrelikt bezeichnet
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Fig. 10. Die NW-europiischen Fundorte von Halicryptus spinulosus. Der Kreis in
NO-Norwegen (O-Finmarken) bezeichnet die SW-Grenze der Art im européischen
Eismeer. Ein Fundort bei Goteborg ist hinzuzufiigen. — Original.

wurde (Fig. 9, 10). Zwischen O-Finmarken und der Flufmiindung
bei Goteborg ist diese im Eismeer weit verbreitete Art niemals
angetroffen worden. In der Beltsee und im Qresund tritt sie wieder
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auf und ist fast in der ganzen Ostsee gemein. Thre N-Grenze fillt
hier anndhernd genau mit der von Pontoporeia femorata zusammen.

Endlich gehort nach KRAMPs Untersuchungen (1927) auch die
Hydroide Halitholus cirratus (Fig. 11; syn. Tiara pileata, partim) hier-
her. Sie ist in den arktischen Gegenden wahrscheinlich zirkumpolar
verbreitet, da sie an der Murmankiiste, in der Barentsee, bei Spitz-
bergen, Gronland und an der N-Kiiste Alaskas gefunden wurde.
AuBlerdem hat sie in der Ostsee und im Kattegat ein zweites Gebiet,
das fast ganz mit dem der oben genannten Pontoporeia femorata zu-

Fig. 11. Halitholus cirratus. — Nach HARTLAUB.

sammenfallt. Die meisten Funde stammen aus 50 bis 70 m Tiefe
und einer Wassertemperatur, die, von Ausnahmen abgesehen, 5.3° C
nicht iiberschreitet. Der Salzgehalt des Fundgebietes betrigt wenig-
stens 7.60/00. Auch im Kattegat ist die Art offenbar heimisch, obgleich
seltener als in der Ostsee (s. Karte S. II1. b 46). Die Polypengeneration,
Perigonimus cirratus (s. S. II1. b 57), ist nur einmal gefunden worden,
namlich auf der Schale einer Mesidothea entomon aus der Danziger
Bucht.

Fiir alle genannten Arten ist das siidliche Reliktengebiet groBtenteils
baltisch, und wir miissen uns unten deshalb mit ihnen nochmals be-
schaftigen. Die.Verbreitung im Kattegat steht mit der baltischen in
offenem Zusammenhang, und die Fundorte in W-Schweden und SO-
Norwegen, die anscheinend isoliert sind, haben jedoch mit dem katte-
gat-baltischen Gebiet eins gemeinsam: das ganze Relikiengebiet dieser
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Arten ist ein Brackwassergebiet! Es ist auch in seiner Gesamtheit
eigentlich baltisch, denn die Herabsetzung des Salzgehaltes an der
W-schwedischen und SO-norwegischen Kiiste ist eben eine Wirkung
des hier entlanglaufenden baltischen Stromes. Wie dies zu erkldren
ist, ob es eine Folge des niederen Salzgehaltes an sich ist oder ob es
von den mit diesem Brackwasser zusammenhdngenden Temperatur-
verhiltnissen abhingt, das ist bis auf weiteres eine offene Frage.

Mit der Brackwassernatur der Reliktenbestinde verkniipft sich eine
andere interessante Frage. Bekanntlich war das baltische Becken
frither von einem gewaltigen Siilwassersee, dem Ancylus-See, einge-
nommen (vgl. S. I. b 25). Da die jetzt in Frage stehenden Arten
siiBes Wasser offenbar nicht vertragen konnen, so ist nicht anzunehmen,
daB sie das Ancylus-Stadium an Ort und Stelle hatten durchmachen
konnen. Asi/crte fordert in der Ostsee einen Salzgehalt von wenigstens 10
bis 13%o0 (JOHANSEN), Pontoporeia femorata wenigstens 6900 (EKMAN
1918) usw. Wahrscheinlich haben sie das Amncylus-Stadium in dem
damals mit dem Skagerak verbundenen Wiénerbecken (vgl. Fig. 14)
oder im Kattegat iiberdauert, um sich dann in der Littorina-Zeit wieder
in die Ostsee auszubreiten. Es diirfte demnach wahrscheinlich sein,
daB in der Amncylus-Zeit die Reliktengebiete sich wesentlich anders als
heute gestalteten. Unter der genannten Voraussetzung wéiren die be-
treffenden Arten im Baltischen Meere nicht wahre Relikte, sondern
Pseudorelikte, d. h. Immigranten von einem Reliktengebiete aus.

Auch die postglaziale Warmezeit (die Tapes-Zeit) hat man fiir das
Vorkommen einiger ziemlich wéarmeliebender Arten in SW-Skandi-
navien verantwortlich gemacht, indem man diese Arten als Relikte der
Tapes-Fauna oder als lusitanische Relikte bezeichnete. Die Isolierungs-
und Verbreitungsverhaltnisse dieser Arten diirften aber nicht so be-
kannt sein, daB man von einer Reliktbildung nach der obigen Defi-
nition des Begriffes mit vollem Recht sprechen konnte. Es diirfte sich
in den meisten Fdllen eher um ndordliche Vorposten der mediterran-
borealen Fauna handeln. Ob z. B. Tapes decussatus selbst in W-Nor-
wegen ein lusitanisches Relikt ist, diirfte kaum bestimmt zu entscheiden
sein.

Die spidt- und postglaziale Geschichte Die Geschichte des Bal-
des Baltischen Meeres und seiner Fauna tischen Meeres ist ver-
wickelter als die der Nordsee. Denn Wasserstandwechsel sind im Bal-
tischen Meere nicht nur durch eustatische und isostatische Verédnde-
rungen, sondern auch durch Aufstauung zustandegekommen. Deshalb
haben auch Siif- und Salzwasserstadium miteinander gewechselt.
Schon 1706 und 1719 beschéftigten sich die beiden bekannten
schwedischen Forscher URBAN HJARNE und EMANUEL SWEDENBORG
in 2 Abhandlungen mit einer Erscheinung, die seitdem nicht aufgehort
hat, das Interesse der gelehrten Welt zu beschaftigen, namlich die bal-
tischen Niveauveranderungen. Spéter falte SVEN LOVEN (1863) die
damaligen Kenntnisse zu der Ansicht zusammen, daB die Ostsee nach
der Eiszeit zuerst ein Eismeer gewesen sei, dann ein SiiBwassersee
wurde, um schlieflich mit der Nordsee in Verbindung zu treten. Die
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groben Ziige der Geschichte des Baltischen Meeres waren somit schon
damals der Hauptsache nach richtig erfafBt. Andere Stadien sind
indessen in die Geschichte spater eingefiigt worden.

Der Baltische Eissee. — Nachdem das groBe Landeis sich
vom norddeutschen Landriicken nach N zuriickgezogen hatte, staute
es zwischen sich und der genannten Wasserscheide Wasser auf, und
der so entstandene eisgestaute See wurde natiirlich mit dem Zuriick-
weichen der Eismassen immer grofler. So wurde der Baltische
Eissee (Eisstausee) gebildet, der mit der Zeit das ganze Becken der
siidlichen und mittleren Ostsee einnahm, bis er nach dem Riickzug des
Eisrandes bis zum N-Ende des Berges Billingen in Wastergotland dort
einen neuen AbfluB bekam; der bisherige hatte durch den GroBen Belt
stattgefunden. Um diese Zeit also, etwa 11000 Jahre vor unserer
Zeitrechnung, entleerte sich der Baltische Eissee in einem Zeitraum
von kaum 200 Jahren in wenigen Etappen katastrophenartig durch
einen neuen PaB, bis er zur Meereshohe gesenkt wurde, indem die
,.Billinger Pforte”, deren eine Wand aus dem genannten Berg und’
deren andere aus dem Eisrand bestand, durch das Zuriickweichen des
letztgenannten immer breiter und tiefer wurde. Das Meerwasser
konnte von W her allmahlich einstromen, und so entstand aus dem
Baltischen Eissee das sog. Yoldia-Meer. Es scheinen mehrere Auf-
stauungen und Entleerungen miteinander gewechselt zu haben; der
ganze Prozef} hatte eine Senkung der Wasseroberfliche von 70 bis 75 m
zum Resultat.

Die frithere Ansicht, daBl es vor dem Yoldia-Stadium in S-Baltikum
2 eisgestaute Seen gegeben habe, zwischen die ein salziges Eismeer-
stadium, das sog. Zamichellia-Meer, eingeschaltet gewesen sei, kann
nach der Ansicht der Quartirgeologen jetzt nicht aufrecht gehalten
werden.

Uber die Fauna des Baltischen Eissees ist sehr wenig bekannt. Es
ist nicht unmoglich, dafl wahrend des sog. Daniglazials, als der Eisrand
eben im Gebiete der Belte und des Oresunds mehrmals oszilliert zu
haben scheint und EisvorstoBe mit interstadialen Perioden abwechsel-
ten, eine kurzdauernde Verbindung mit dem Meere bestanden hat;
doch laBt sich hieriiber nichts mit Sicherheit aussagen. Solchenfalls
wiirden euryhaline Tiere aus dem Kattegat ins SW-baltische Gebiet
gekommen sein. Die Verbreitung maringlazialer Relikte in gewissen
norddeutschen Binnenseen, wohin sie offenbar durch Eisstauung hin-
aufgeschleuffit wurden, spricht fiir eine solche Moglichkeit (vgl. EKMAN
1930); dabei wire besonders an den Oresund als den Einwanderungs-
weg zu denken.

Die Hauptfauna mull aber aus kalteliebenden und eurythermen
SiiBwassertieren zusammengesetzt gewesen sein. Aus den Ablagerungen
des Baltischen Eissees in der Gegend um Leningrad sind auBerdem
Reste des Welses (Silurus glanis) gemeldet worden?).

4) Etwa in derselben Gegend hat der Wels seine heutige N-Grenze, weshalb ein
Fund hier schon aus der spatglazialen Zeit nicht gerade zu erwarten war. Es wire
deshalb erwiinscht, wenn als Beweis etwas mehr als ein bloBer Tiername (in der Ab-
handlung JakowLEFFs 1923) angefiihrt ‘werden kdnnte.
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Das Yoldia-Meer. — Als der Baltische Eissee durch die Bil-
linger Pforte bis zur Meeresoberfliche gesenkt worden war und nach-
dem dann das Inlandeis den tiefer gelegenen Boden der néachsten
nordlicheren Gegend frei gelassen hatte, konnte das Salzwasser ins

Fig. 12. Das Yoldia-Meer. — 1 Isobaren; 2 der Eisrand. — Aus SAURAMO.

Baltische Becken einstromen, und das Yoldia-Meer wurde gebildet. Es
ist nach der Muschel Portlandia arctica (frither Yoldia a.) benannt,
und bedeckte weite Gebiete, die heute Land sind® (Fig. 12). Wegen
der ungleichen Landhebung liegen indessen die hdochsten Uferlinien
des Yoldia-Meeres in verschiedener Hohe. An der S-Kiiste der Ostsee
diirften. sie sogar betrdchtlich unterhalb des jetzigen Meeresspiegels

.
5) Als Yoldia-Meer wird féilschlich bhisweilen auch das gleichzeitig bestehende W-
skandinavische Eismeer bezeichnet.
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liegen, wahrend sie am Billingen in etwa 130 m ii. d. M. gelegen haben.
Die Verbindung des Yoldia-Meeres mit dem Weltmeer scheint nur durch
Mittelschweden, iiber die jetzige Provinz Narke, gegangen zu sein;
mit dem Weillen Meer scheint es, entgegen einer friiheren Ansicht,
keine Kommunikation gehabt zu haben.

Die Fauna des Yoldia-Meeres war keine echte Meeresfauna, was
offenbar darauf beruht, dall wegen der verhdltnismédfig schmalen
und seichten Verbindung mit dem Weltmeer und der groflen Massen
von FluB- und Schmelzwasser, die sich in das Yoldia-Meer ergossen,
dieses einen stark herabgesetzten Salzgehalt hatte. Nur in der Néahe der
Meerenge von Nérke konnte sich der Salzgehalt einigermalen halten,
und damit stimmt sehr gut, dafl Portlandia arctica- nur in den W-
baltischen Gegenden, am ostlichsten bei Stockholm, angetroffen wird.
Diese Muschel war also fiir das Yoldia-Meer im allgemeinen nur wenig
charakteristisch und iibrigens in ihm wie auch im Winergebiet und
in den damit friither zusammenhidngenden Wasserstraflen in S-Nor-
wegen nur durch eine Kiimmerform vertreten.

Durch Untersuchungen mittels der bekannten exakten chronologi-
schen Methode DE GEERs hat sich ergeben, daBl das Yoldia-Stadium
nur kurze Zeit, von der letzten Ablassung des Eissees gerechnet viel-
leicht nur 400 Jahre, dauerte.

Der Ancyltus-See. — Durch fortgesetzte Landhebung wurde
die genannte mittelschwedische Meerenge gehoben, wodurch das Yoldia-
Meer in einen SiiBwassersee, den sog. Ancylus-See, verwandelt wurde,
nach der Schnecke Ancylus fluviatilis (Fig. 13) benannt. Diese

Fig. 13. Leitformen unter den Mollusken zur Geschichte des Baltischen Meeres.
A: Portlandia arctica; B: Ancylus fluviatilis, von oben und von der Seite; C: Littorina
litorea: D: Lymnaea ovata baltica, von oben und unten; E: Mya arenaria.

Mya in %, die iibrigen in nat. Gréfle. — Original.

Schnecke, die nur in reinem SiiBwasser lebt, ist neben Arten der
hauptsachlich lakustrischen Gattungen Lymmnaea, Planorbis usw. fiir
die Ablagerungen dieses gewaltigen Siilwassersees charakteristisch.
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Die von dem Haupterforscher dieses Stadiums, H. MUNTHE, ver-
tretene Ansicht, daB wir es hier mit einem siilen Binnensee zu tun
haben, ist zwar zeitweise angezweifelt worden, hat sich aber nunmehr
als unzweifelhaft richtig herausgestellt, nachdem durch Untersuchun-
gen des ehemaligen Abflusses, des sog. Sveaalv (Sveaflusses), fest-
gestellt worden ist, daB dieser mit einer Fallhohe von reichlich 30 m

i

1
H
¥
.
)
e
i

Fig. 14. Die geographischen Verhiltnisse am Anfang der Ancylus-Zeit.
Tiefgrau:- der Ancylus-See; mittelgrau: damaliges SW-skandinavisches Meer; hellgrau
und weil: damaliges Land. In N-Skandinavien Reste des Inlandeises.

Nach L. von Posr.

(also zwischen der des Rhein- und des Niagarafalles) und einer Breite
von etwa 750 m (die Breite dieser beiden Félle iibertreffend) in die
Winerbucht des W-skandinavischen Meeres stiirzte (MUNTHE 1927).

Zur Zeit der Bildung des Ancylus-Sees aus dem Yoldia-Meer war
das zentrale und nordliche Fennoskandia noch tief gesenkt und der Rand
des Inlandeises stand iiber dem siidlichen N-Schweden und mittleren
Finland (Fig. 14). Mit dem Zuriickweichen des Eises wurde in den
nordlicheren Gegenden das Land somit erst in der Ancylus-Zeit bloB-
gelegt, und die hochste ,,marine Grenze“, die S der N-schwedischen
Stadt Umea ihr Maximum mit reichlich 280 m i. d. M. erreicht, ist in
diesen Gegenden somit als Uferlinie des Ancylus-Sees, nicht als marine
Strandlinie, ausgebildet worden. Die frithe Geschichte des Ancylus-
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Sees scheint einen recht komplizierten, noch kaum geklarten Ablauf
gehabt zu haben.

Im S-Baltikum lag das Land dagegen hoch. Im allgemeinen ist
diese Gegend in der ganzen Zeit zwischen dem Riickzug des Eis-
randes und dem Einbruch des Litforina-Meeres von einer héheren
Lage des Landes als der jetzigen ausgezeichnet. Die geographi-
sche Ausbildung des S-Baltikums hat einen ziemlich verwickelten
Verlauf gehabt. Wahrscheinlich wahrend zwei verschiedener Epochen
lagen hier groBie Teile des Meeresbodens oberhalb der Wasseroberfliche
(HOGBOM 1919). Die arste fiel mit der Yoldia-Zeit zusammen, nachdem
das Niveau des Eissees durch die Billinger Pforte zum Meeresniveau
gesenkt worden war, und dauerte bis Beginn der Ancylus-Zeit, somit
wiahrend ganz kurzer Zeit. Nachdem dann die mittelschwedische
Meerenge gehoben worden war, wurde das Wasser des Ancylus-Sees
wegen der in den nordlicheren Gegenden stirkeren Landhebung immer
mehr nach S verschoben, bis es den PaBpunkt der damals gehobenen
Darsser Schwelle erreichte und sich dort einen neuen Weg durch die
Darsser Rinne (Kadettrinne) und den Groflen Belt ins Weltmeer
bahnte. Damit versiegte der Sveaalv. Der Betrag der Amncylus-Trans-
gression war in den S-baltischen Gegenden ganz erheblich. Die Insel
Gotland z. B. wurde kleiner, als sie jetzt ist. Die neuen Abflulver-
héltnisse verursachten dagegen eine Senkung des Wasserstandes, wo-
durch neue Ufergegiete wieder trockengelegt wurden.

Beweise fiir eine hohere Lage des S-Baltikums zwischen Eisriickzug
und Littorina-Zeit bilden u. a. vom Meereshoden heraufgeholte Baum-
striinke und Torfstiicke. Die aus groBter Tiefe stammenden Striinke
wurden in 35 bis 37 m Tiefe vor S-Schonen und in 35 m Tiefe S von
Bornholm gefunden. Die Torfstiicke wurden pollenanalytisch unter-
sucht und erwiesen dabei eine Herkunft aus der spatborealen Zeit,
also aus der letzten Halfte der Ancylus-Zeit (ISBERG 1927). Andere
der tieferen Funde wurden vor Pommern in 16 bis 22 m Tiefe ge-
macht. Die 40 m-Tiefe muB zu der genannten Zeit an der Kiiste
Schonens trockengelegen haben, und die S-Kiiste des Baltischen Meeres
war wenigstens ebenso hoch, wahrscheinlich noch hoher gehoben.
Bornholm war damit durch eine breite Briicke mit N-Deutschland
verbunden. Fig. 14 soll die wahrscheinlichen Verhaltnisse zu Beginn
der Ancylus-Zeit veranschaulichen. MUNTHE hat neuerdings (1927,
p. 81) die bisherigen Resultate zu der Ansicht zusammengefaBt, daB
die Gegend um Travemiinde vor der Ancylus-Zeit um wenigstens 34 m
(wahrscheinlich sogar um 45 bis 46 m oder 58 bis 59 m) hoher gelegen
habe als heute.

Auf die Ausbreitung der SiiBwasserfauna nach Skandinavien iibte
der Ancylus-See einen stark fordernden EinfluB aus, was uns hier aber
nicht weiter beschaftigen soll. Die stenohalinen marinen Tiere wurden
natiirlich vernichtet, die ausgeprigt euryhalinen konnten aber weiter-
leben.
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Das Littorina-Meer. — Sowohl durch eine Senkung der S-
baltischen Erdkruste als auch durch die eustatische Hebung des
Wasserstandes der Ozeane durch die fortschreitende Eisschmelzung in
den Polargegenden wurden mit der Zeit die Téler des Oresunds und
der Belte sogar noch etwas tiefer unter die Meeresoberfliche als jetat
gesenkt, salziges Wasser konnte ins baltische Becken sogar in groflerer

Fig. 15. Der Salzgehalt des Oberflichenwassers im heutigen Baltischen Meer (A)
und im Littorina-Meer (B). — Nach O. PETTERSSON.
(Das Areal des Littorina-Meeres ist zu klein dargestellt.)

Menge als jetzt eindringen. Ein neues Stadium des Baltischen Meeres
wurde damit eingeleitet: Das Littorina-Meer entstand. genannt nach der
Gemeinen Strandschnecke (Littorina litorea), die in diesem Meer eine
weit groflere Verbreitung als in der heutigen Ostsee erreichte. Das
Wasser des Littorina-Meeres war namlich, wie erwahnt, infolge der ge-
nannten Vertiefung der Meerengen und der infolgedessen erleichterten
Einstromung von Wasser aus dem Kattegat salziger als das heutige
Ostseewasser (Fig. 15). Als der Salzgehalt sein Maximum erreicht
hatte, war er bei Gotland etwa ebenso hoch (12°/g0) als jetzt im GrofBen
Belt. Die Beweise dieses hoheren Salzgehaltes haben Studien iiber
die damalige innere Verbreitungsgrenze einiger Mollusken geliefert.
So war die genannte Littorina litorea bis Sundsvall (62° 20’ N) ver-
breitet, wahrend sie heute ihre Grenze eben diesseits Malmo und Kjoge
und bei Warnemiinde und Riigen findet. Rissoa membranacea lebte
in der Littorina-Zeit noch bei Aland, jetzt aber nicht mehr innerhalb
des Oresunds; die Auster (Ostrea edulis) kam im GroBen und Kleinen
Belt (nicht aber im Oresund) vor: man kennt sie aus dieser Zeit fossil
sogar in der Kieler und der Neustddter Bucht der Deutschen Beltsee®)

¢) Diese Benennung diirfte dem iiblichen, aber zweideutigen und sehr wenig ge-

eigneten Namen , Westliche Ostsee'* vorzuziehen sein. Uber die Einteilung und Ter-
minologie des Baltischen Meeres im allgemeinen s. Exman 1931.



Spét- und postglaziale Geschichte der baltischen Fauna I.b 29

(NORDMAN 1903). Austernschalen bilden die Hauptmasse der meisten
danischen Kjokkenmoddinger, die eben in der fraglichen Zeit gebildet
wurden und deren mehrere an den Kiisten der Beltsee liegen. Andere
Beispiele des weiteren Eindringens der Meeresfauna ins Littorina-Meer
lieBen sich noch anfiihren.

Auch der gemeine Seehund (Phoca vitulina), der gewohnlich nicht
N von Gotland lebt und seine aufBlerste baltische N-Grenze jetzt bei der
Hohe der Insel Gotska Sandon hat, lebte friiher, wahrscheinlich in der
Littorina-Zeit, bedeutend nordlicher, sogar noch bei 64° N im Bott-
nischen Busen. Moglicherweise hat dies etwas mit dem erhohten Salz-
gehalt zu tun; dal es nicht mit der hoheren Temperatur zusammen-
hangt, geht daraus hervor, daf die Art sowohl im Weillen Meer als
an der W- und sogar O-Kiiste Gronlands lebt.

In der Grofle einiger Mollusken hat man ebenfalls Anzeichen eines
hoheren Salzgehaltes gesehen. Cardium edule und Mytilus edulis z. B.
waren wahrend der Liftorina-Zeit im Baltischen Meere grofler, als sie
jetzt an den gleichen Orten sind. Wenn das in den meisten Fillen
wohl auch mit dem Salzgehalt in Zusammenhang steht, so darf doch
nicht vergessen werden, dall die (maximale) Grofe auch jetzt in ein
und derselben Gegend oft sehr variabel ist und offenbar auch mit der
Nahrungszufuhr schwankt. So ist Macoma baltica jetzt wegen reich-
licherer Nahrung in den inneren Buchten des Finnischen Busens oft
grofler als in den dulBleren Scharen, ja sogar grofer als in den Litto-
rina-Zeit-Ablagerungen (LUTHER 1908).

Der hohe Salzgehalt des Littorina-Meeres wurde natiirlich nicht mit
einem Mal erreicht. Anfangs trat ein durch niedrigeren Salzgehalt aus-
gezeichnetes Ubergangsstadium ein, das u. a. durch die Brackwasser-
Diatomeen Campylodiscus clypeus und ein paar Mastogloia-Arten cha-
rakterisiert ist, weshalb man bisweilen von einem Clypeus-, bhzw.
Mastogloia-Meer gesprochen hat. Im N-baltischen Gebiet bilden die
Ablagerungen dieses Ubergangsstadiums die hochste Grenze (maxi-
male Hohe etwa 120 bis 130 m) des Littorina-Meeres (s. lat.), wihrend
in S-Baltikum wegen der spéiteren sog. Littorina-Transgression die
hochste Grenze vom salzreicheren eigentlichen Littorina-Stadium er-
reicht wurde (MUNTHE 1931).

Die Klimaverbesserung, die schon am Ende der Ancylus-Zeit eine
etwas hohere Sommerlufttemperatur als die jetzige herbeigefiihrt hatte,
setzte fort und erreichte in der Littorina-Zeit ihr Maximum. Die Luft-
temperatur des VII. diirfte da in S-Schweden um 2 bis 2.5° € héher
als jetzt gewesen sein; es war die postglaziale Warmezeit.
Wie schon S. I. b 13 erwédhnt, war das baltische Littorina-Stadium mit
dem atlantischen Tapes-Stadium synchron. Fir eine direkte Beurtei-
lung der Wassertemperatur des Litforina-Meeres entbehren wir indessen
des notigen Tatsachenmaterials.

Spatere Stadien. — Mit der Zeit nahm der Salzgehalt des
Littorina-Meeres wieder ab, weil die Belte und der Oresund weniger
tief wurden. Nach einer Ansicht hing dies davon ab, dal nach dem
Aufhoren der Warmezeit die erhohte Akkumulation von Landeis in den
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Polargegenden eine eustatische Senkung der Ozeanoberfliche zur Folge
hatte. In der Fauna machte sich die starkere Aussiilung des Balti-
schen Meeres durch Einwanderung einiger Siibwassermollusken bemerk-
bar, unter denen Lymnaea ovalis baltica (¥ig.13 D) die bekannteste ist,
nach welcher dieses Stadium als Lymnaea-Meer bezeichnet wurde. Als
stenohaline Brackwasserform war indessen die genannte Lymnaea auch
fiir jenes Ubergangsstadium charakteristisch, das den Ancylussee mit
dem Littorina-Meer verband, weshalb man bisweilen ein fritheres Lym-
naea-Meer, das etwa mit dem genannten Clypeus- oder Mastogloia-
Meer zusammenfiel, von einem spateren unterscheidet. Der Eintritt
des spiteren Lymmnaea-Meeres erfolgte erst am Anfang der Bronzezeit.
Noch spiter, in der letzten Halfte der Eisenzeit oder vielleicht sogar
erst in historischer Zeit, wanderte noch ein Mollusk ein, die Klaff-
muschel (Mya arenaria), die wir ja auch an der skandinavischen W-
Kiiste als sehr spdten Eindringling kennen gelernt haben. Nach ihr
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Fig. 16. Sattelrobbe (Phoca groenlandica), @ und Junge auf dem Treibeise.
Nach NANSEN,

hat man das letzte Stadium in der Entwicklungsgeschichte des Balti-
schen Meeres als M y a - M e e r bezeichnet. Das spitere Lymnaea-Meer
und das Mya-Meer sind jedoch nur als Einheit zusammengenommen
den fritheren Hauptstadien gleichwertig; sie vertreten das jetzige
Baltische Meer gegeniiber dem Littorina-Meer. Mit dem Eintritt
des spiteren Lymnaea-Stadiums traten sowohl in dem hydrographischen
Zustand als auch in den Hauptziigen der Fauna die jetzigen Verhélt-
nisse ein. Das sog. Mya-Meer wich von dem spiteren Lymmnaea-Meer
nur faunistisch, nicht aber hydrographisch ab und ist aus diesem
Grund nicht als selbstdndiges Stadium aufzufassen.

Ein Glazialrelikt im Littorina-Meer. — Unter den
Tierarten des Littorina-Meeres beansprucht die Sattelrobbe (Phoca groen-
landica; Fig. 16) unsere besondere Aufmerksamkeit (vgl. EKMAN 1922).
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Jetzt ist diese Art, die nur auf dem Eise Junge wirft, auf die arkti-
schen Treibeisgebiete beschrankt, wo sie ihre siidlichsten Fortpflan-
zungsgebiete an der amerikanischen Seite vor Neufundland und im
St.-Lorenz-Golf, an der europiischen bei NO-Island und im WeiBen
Meer hat. Wenn somit ihr schon erwiahntes spatglaziales Auftreten an
den skandinavischen Kiisten als ganz natiirlich erscheint, ist ihr all-
gemeines Vorkommen noch wéhrend der Littorina-Zeit, somit der post-
glazialen Warmezeit, im Baltischen Meere und an der dénischen
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Fig. 17. Das Verbreitungsgebiet der Sattelrobbe (Phoca groenlandica).
Dichte Strichelung: zahlreiches, lichte Strichelung: weniger zahlreiches Vorkommen.
Schwarz: Fortpflanzungsgebiete. Pfeile: Wanderung nach dem Fortpflanzungsgebiet.

Nach NanseN und WOLLEBAEK.
Wie es sich mit der Verbreitung der Sattelrobbe im pazifischen Gebiet und den
angrenzenden Teilen des Eismeeres verhilt, scheint noch nicht ganz entschieden zu sein.

Kattegatkiiste um so iberraschender (TFig. 18). Die reichen Funde
zeigen, dafl es sich hier nicht um zuféllig vom Nérdlichen Eismeer ein-
gewanderte Individuen handeln kann, sondern daB das Baltische Meer
wahrend der Tapes-Littorina-Zeit einen guten festen Stamm ven Sattel-
robben hatte. Diese Funde sind vor allem an den menschlichen
Wohnplétzen der jiingeren Steinzeit gemacht worden und zeigen, daB
diese Robbe an mehreren Stellen in bedeutend grioBerer Zahl als andere
Seehunde erlegt wurde. Allem Anschein nach war diese Art im Litto-
rina-Meer ein Relikt aus dem Yoldia-Meer. DaBl noch kein Fund aus
der Ancylus-Zeit gemacht wurde, spielt hierbei kaum eine Rolle; denn
aus dieser Periode sind an der damals offenen Kiiste archiologische
Funde bisher noch nicht gemacht worden.
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Wie diese arktische Robbe wihrend der Wirmezeit in diesen siid-
lichen Breiten leben konnte, erfordert natiirlich eine besondere Er-
klirung. Es ist in diesem Zusammenhange von Interesse zu erfahren,
daB diese im Eismeer so deutlich an das Treibeis gebundene Form in
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Fig. 18. Die europiischen Fundorte der fossilen Sattelrobbe (Phoca groenlandica).
Kreuze: spiitglaziale Funde (beim Frischen Haff priiglazial) ; schwarze Kreise: Funde
aus der Tapes-Littorina- oder aus spiiterer Zeit; der weille Kreis in S-Jiitland: Fund

aus unbekannter Zeit. — Original.

ihrem siidlichsten heutigen Gebiet, dem St.-Lorenz-Golf, zwar auf dem
Eise gebirt, aber von ihm sonst unabbhéngig ist, da sie das ganze Jahr
iiber in dieser gegen den Ozean recht gut abgeschlossenen Meeresbucht,
die etwa von der GréBe der eigentlichen Ostsee ist, bleibt. Die Eis-
verhiltnisse des Littorina-Meeres wihrend der Fortpflanzungszeit im
Vorfriihling diirften wohl das Entscheidende gewesen sein. Wie ge-
stalteten sie sich? Trotz des wirmeren Klimas war vielleicht eine
stirkere Eisbildung als jetzt vorhanden. Die reichlichere Einstromung
von Salzwasser hatte zur Folge, daB die Schicht des siilen Wassers,
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die das salzigere Tiefenwasser bedeckte, diinner war. Wenn die obere
Grenze des 9°/go-Wassers bei Bornholm etwa 8 bis 10 m und bei Got-
land 15 bis 20 m hoher als jetzt lage, so wiirde nach O. PETTERSSON
(1914) die Ostsee in kalten Wintern zufrieren. In der siidlichen Ost-
see wirde man damit ,die reiche Heringsfischerei des Mittelalters
zuriickbekommen, aber gleichzeitig die kalten Winter des Mittelalters
mit Eishelegung der Ostsee, sowie ein kaltes, kontinentales Winterklima
in Schonen, ungefahr so wie zur Zeit TYCHO BRAHEs®. Vielleicht
war etwas Derartiges die Ursache dafiir, dafl zu gewissen Jahreszeiten
(wohl im Winter) oder in manchen Jahren die Sattelrobbe sogar in
der Beltsee und im S-Kattegat auftreten konnte; dal sie nur in den
N-Teilen des Baltischen Meeres, die ja auch zur fraglichen Zeit die
kiltesten gewesen sein miissen, ihr Fortpflanzungsgebiet hatte, mufl
wohl als sehr wahrscheinlich gelten. Wenn man den auBerordentlich
umfangreichen heutigen Wanderungen der Sattelrobbe im Eismeer
Rechnung tragt (Fig. 17), so wird man eine Wanderung vom Bott-
nischen Busen nach den danischen Inseln als eine sehr mafige Orts-
verdnderung der Sattelrobbe, dieses Bewdltigers groBer Distanzen.
finden (vgl. NANSEN 1924). Wahrscheinlich waren aber im Littorina-
Meer die Existenzbedingungen fiir die Sattelrobbe nicht gerade giinstig.
Die baltischen Tiere waren auffallend klein, und das allméhliche Aus-
sterben der Art wurde vielleicht schon in der Liftorina-Zeit durch ein-
tretende Degeneration eingeleitet. Funde bei den N-schwedischen
Stadten Soderhamn und Sundsvall machen es wahrscheinlich, daf die
Sattelrobbe erst im Bronzealter oder sogar im Eisenalter in Baltikum
ausstarb.

Ausrottung seitens des Menschen diirfte auch kraftig mitgespielt
haben. Unter den jetzt in den europaischen Meeren gejagten See-
hunden wird namlich die Sattelrobbe am leichtesten erlegt, sowohl auf
dem Treibeis als auch an den Kiisten; dazu kommt noch, dal die
Jungen wahrend ihrer 3 bis 4 ersten Wochen hilfloser sind als die
anderer Robben, da sie wahrend dieser Zeit nicht ins Wasser gehen
konnen. Das mull der Art im Kampfe gegen die Steinzeitjager offen-
bar verhangnisvoll geworden sein.

Wihrend die Sattelrobbe im Material der steinzeitlichen Siedlungen
auf der Hauptinsel von Gotland und besonders auf Aland entschieden
zahlreicher vertreten ist als die 3 tbrigen im Liltorina-Meer lebenden
Seehundarten, liegen die Verhaltnisse auf der Insel Stora Karlso vor
der W-Kiiste Gotlands und in den dédnischen Kjokkenmoddingern gerade
umgekehrt (WINGE 1903; PIRA 1926). Besonders die Kegelrobbe
(Halichoerus grypus) ist hier viel zahlreicher gewesen. Das diirfte so
zu verstehen sein, dall die Sattelrobbe ihre eigentliche Heimat in den
inneren, starker mit Eis belegten Teilen des Baltischen Meeres hatte.
von wo aus sie Streifziige nach dessen siidwestlichen Gegenden unter-
nahm. An der norwegischen W-Kiiste, von der mehrere subfossile
Funde anderer Robben vorliegen, ist diese Art nur von einer Stelle
bekannt.

Die hier gegebene Deutung wird durch einige Fossilfunde der
Ringelrobbe (Phoca hispida; syn. Ph. foelida) bestatigt. Diese aus-
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gepriagt nordliche Art, deren regelmaBige Verbreitung heute Gotland
nicht mehr einschlieft, sondern erst etwas weiter N im baltischen Ge-
biet beginnt, kennt man fossil aus der Littorina-Zeit von dieser Insel;
sie ist auBerdem in Kulturfunden aus der gleichen Zeit sowohl von
Gotland als auch aus der Hohle Stora Forvar auf der nahegelegenen
Insel Stora Karlsé zusammen mit der Sattelrobbe in ziemlich groBer
Individuenzahl vorhanden (PIRA 1926). Auch in Danemark sind ein
paar Funde aus der jlingeren Steinzeit gemacht worden. Immerhin
ist die Maglichkeit nicht ganz von der Hand zu weisen, dall in der
Geschichte dieses jagdbaren Tieres der Mensch eine groBere Rolle als
das Klima gespielt hat.

DaBl die Sattelrobbe wahrend der Wéarmezeit und die Ringelrobbe
bis in die Jetztzeit im Baltischen Meere als Relikte zuriickblieben,
hingt wohl sicherlich nicht nur vom Klima, sondern auch von der
Form dieses Meeres ab: der weiten Ausdehnung gegen N und der S-
Lage der sehr engen Verbindungen mit dem Weltmeer. Als den beiden
Robben das Klima im S ungiinstig wurde, lag es fiir sie am néachsten,
sich nach N zuriickzuziehen; aber hier, im Bottnischen und Finnischen
Busen, war ihnen der Weg weiter nach N versperrt, und so muften sie
in der Ostsee zuriickbleiben. Ein Riickzug nach S in milderes Klima
wiare fir diese Tiere ja ganz unnatiirlich; und wenn sie, etwa in der
Beltsee angelangt, naordliche Richtung hatten einschlagen wollen, so
wiirden sie im Kattegat und Skagerak auf noch warmeres Wasser ge-
stoflen sein. Man wiirde sich iiberhaupt keine fiir die Entstehung von
Glazialrelikten — rein geographisch gesprochen — geeignetere Abgren-
zung als die des Baltischen Meeres denken konnen.

Heutige Glazialrelikte | Bekanntlich gibt es einige Tierarten, die
des Baltischen Meeres | jhre Hauptverbreitung im Nordlichen Eis-
meer haben und an der N- und W-Kiiste der skandinavischen
Halbinsel fehlen oder wenigstens sehr selten sind, aber im Bal-
tischen Meere, besonders in dessen mittleren und nérdlichen Teilen,
wieder beheimatet sind. Die baltischen Stimme sind somit von den
arktischen ganzlich isoliert. Es ist nicht moglich, diese baltische Ver-
breitung als Folge einer unter den jetzigen Verhiltnissen stattfindenden
Einwanderung zu deuten, sondern die betreffenden Arten sind un-
zweifelhaft echte Relikte seit der Yoldia-Zeit, in der die arktische Fauna
rings um die skandinavische Halbinsel eine kontinuierliche Verbreitung
hatte. Die betreffenden Arten sind:

Mammalia: Phoca hispida (syn. Ph. foetida),
Pisces: Cottus quadricornis,
Crustacea: Mesidothea entomon (syn. Idothea e., Chiridothea e.),
Pontoporeia affinis,
P. femorata,
Mysis oculata,
M. mixta,
Limnocalanus grimaldii,
Priapulida: Halicryptus spinulosus,
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Mollusca:  Astarte borealis,

Hydrozoa: Halitholus cirratus.

Nach der allgemeinen Verbreitung kann man diese Arten auf drei
Gruppen verteilen, die sich auch im baltischen Gebiete verschieden
verhalten.

Eine Gruppe ganz euryhaliner Arten ertrigt sowohl den vollen
Salzgehalt des Meeres als auch das reine SiiBwasser der Binnenseen;
hierher gehoren Phoca, Cottus und Mysis oculata. TFir diese Tiere
spielt die Temperatur natiirlich eine griofiere Rolle als der Salzgehalt
(vgl. aber unten iiber Mysis); sie bewohnen deshalb im Baltischen
Meere hauptsachlich seine nordlichen, inneren Teile. Die Ringelrobbe
geht nur selten S bis nach Gotland oder bis an die gegeniiberliegenden
Festlandkiisten; dahingegen ist sie in der nordlichen Ostsee und im
Bottnischen und Finnischen Busen sehr gemein. Auch sie wirft ihre
Jungen auf dem Eise und ist deshalb von der Vereisung abhéingig
(vgl. die Karte iiber die Dauer der Vereisung in der Abhandlung von
B. SCHULZ in diesem Werke, S. I. d 54). Die in der Beltsee sehr selten
gefundenen Exemplare waren offenbar nur wandernde Fremdlinge.
Dasselbe gilt von der skandinavischen W-Kiiste, wenigstens S von
Bergen. Erst O des norwegischen Finmarken beginnt wieder das
‘Wohngebiet dieser Robbe.

Cottus quadricornis ist zwar einmal bei Riigen gefunden, lebt
aber nicht regelmifBig S von Kalmar oder W der Danziger Bucht. An

Fig. 19. Cottus quadricornis; Exemplar aus der Ostsee. — Nach F. A. Swmrrr.

der skandinavischen W- und N-Kiiste fehlt er giinzlich, seine nichsten
Fundorte liegen im Weillen Meer. In den arktischen Gegenden ist er
zirkumpolar (Fig. 19).

Mit ihm stimmt Mysis oculata (die baltische Form hilt die Mitte
zwischen der Hauptart und der var. relicta) in ihrer baltischen und
N-europédischen marinen Verbreitung fast ganz iiberein; nur scheint
sie in der Ostsee S von 59° N sehr selten zu sein. Da dies kaum
von der Temperatur abhéngen kann, so hat man wohl anzunehmen,
daB die relikte baltische Form im Gegensatz zur arktischen Stamm-
form den Salzgehalt der siidlichen Ostsee nicht ertrigt (EKMAN
1914). Eine Erklarung hierfiir ist zur Zeit nicht zu geben. Durch
diese Eigenschaft leitet Mysis zu den folgenden Arten iiber.

Eine zweite Gruppe bilden die Brack- und SiiBwasserarten:
Mesidothea entomon (Fig. 20), Pontoporeia affinis und Limnocalanus

1.b 8%
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grimaldii. Thre Stammformen im Eismeer leben nur im Brackwasser
der FluBmiindungen (M. entomon ist oft mit der in ganz salzigem
Wasser lebenden M. sibirica verwechselt worden, und P. affinis wurde
bisweilen unrichtig von P. femorata hergeleitet; vgl. EKMAN 1918).
Die baltische Verbreitung ist derjenigen der erstgenannten Gruppe sehr
dhnlich, weil diese Tiere im S-Teil der Ostsee spéarlich sind; nur P.
affinis ist auch hier einiger-
maflen gemein, ertriagt aber
nach THULIN nicht andauernd
einen Salzgehalt von mehr als
13 bis 15°e0, weshalb sie in
der S-Ostsee die tieferen Was-
serschichten meidet. Als Bei-
spiele mogen Verbreitungskar-
ten von Pontoporeia affinis und
Limnocalanus grimaldii  (¥ig.
21, 22) gegeben werden.

Wenn wir das baltische Re-
liktengebiet dieser Arten mit
dem arktischen Verbreitungs-
gebiet der Stammformen ver-
gleichen, so ergibt sich eine
sehr interessante Tatsache. Me-
sidothea entomon wurde in
mehreren Flufmiindungen und
unteren FluBldufen des eurasia-
tischen Eismeeres und des
Beringmeeres gefunden, am
westlichsten am  Varanger-

) fjord?). Fiir Pontoporeia affi-

Mesidothea entol;tlgﬁ ;2%xemplar aus der nis Slnd. _al_s arktische “Fund—

Ostsee. — Nach v. HOFSTEN. orte 3 sibirische FluBmiindun-

gen und ein Ort in Kanada

anzufiihren. und fiir Limnocalanus grimaldii kennt man, vom Kaspi-
see abgesehen, als marine Fundorte nur 3 sibirische FluBmundun-
gen oder Brackwassergebiete. Auch wenn wir die Moglichkeit zu-
geben miissen, dall die arktische Verbreitung dieser Tiere zum
groflen Teil unbekannt ist, so ist es doch wahrscheinlich, daf}
der baltische Reliktenbestand mit dem arktischen Ursprangsbestand
an Individuenreichtum wetteifern kann oder ihn sogar iibertrifft. Es
konnte unter solchen Umstinden vielleicht fraglich erscheinen, ob der
Reliktbegriff fiir diese baltischen Stimme wirklich anwendbar ist. Die
Bedenken miissen aber fallen, da das arktische Gebiet doch sicher
das primére, das baltische das sekundidre ist. Die Kernfrage des Re-
likthegriffes ist in der historischen Entwicklung der Verbreitungsver-

‘) Der von einem Verfasser aufgefiihrte Fundort , Peisen‘‘ ist spiiter unrichtig
aufgefaft worden. Dies ist ein anderer Name jener Gegend am S-Ufer des Va-
rangerfjords, die gewdhnlich Petschenga oder Petsamo genannt wird.
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héltnisse und nicht in der gegenseitigen Grofe der verschiedenen Be-
stinde zu suchen.

Die dritte Gruppe endlich setzt sich aus Salz- und Brack-
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Fig. 21. Die europiiischen marinen Fundorte von Pontoporeia affinis. — Original.

wasserformen zusammen, somit aus Arten, die ziemlich
eurvhalin sind, obgleich nicht in demselben Grade wie die der ersten
Gruppe. Hierher gehoren Pontoporeia femorata, Mysis mixta, Hali-
cryptus spinulosus, Astarte borealis und Halitholus cirratus. Diese
Arten sind schon oben (S. I. b 19—22) besprochen worden.
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Es sind verschiedene Meinungen zu der Frage gedullert worden, ob
die glazialmarinen Relikte von NO her (vom Weillen Meer) oder von
W her {durch die mittelschwedische Meerenge) ins Baltische Meer ge-
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Fig. 22. Das Auftreten des Kopepoden Limnocalanus grimaldii im Baltischen Meere.
Die Ziffern geben (in % der iiberhaupt gemachten Fiinge) die Zahl der Finge an, in
denen die Art gefunden wurde. — Nach S. EEMAN.

langt sind. Nachdem die Geologen immer entschiedener zu der An-
sicht iibergegangen sind, daB wihrend der Yoldia-Zeit keine Verbin-
dung zwischen Weilem und Baltischem Meer bestanden hat (MUNTHE
1929), so ist eine Einwanderung von W her wahrscheinlicher.

Die hier gegebene Darstellung ist der Geschichte der Nord- und
Ostseefauna gewidmet. Die hier nicht besprochenen iibrigen tier-
geographischen Ziige dieser Fauna sind vor allem das Resultat der
gegenwirtig wirksamen &kologischen Faktoren. Sie gehdren damit
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nicht in das Gebiet der historischen, sondern der okologischen Tier-
geographie.
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