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Einleitung

Im Juni 1952 unternahm die Ornithologische Gesellschaft in Bayern eine
GroBexkursion nach Sudfrankreich, ins Delta der Rhone.

Aus der fliichtigen Bekanntschaft mit der Camargue entstand bei mir
der Wunsch, meine Eindriicke zu vertiefen und dort insbesondere 8kolo-
gische Studien betreiben zu konnen, fir welche jene Landschaft ein unge-
wohnlich interessantes Feld zu sein schien. Bereits im Frithjahr darauf lieB
sich der Plan eines sechswochigen Awufenthaltes, von Ende April bis An-
fang Juni, verwirklichen, und zwar mit Unterstiitzung der Dentschen For-
schungsgesellschaft, der in erster Linie mein Dank gilt.

Fur Hilfe, Ratschlige und Anregungen mannigfacher Art bei der Abfassung der
Arbeit mdchte ich fermerhin meinen herzlichen Daunk ausdnicken den Herren:
Observator A. Baumgartner, Meteorolog. Institut, Miinchen; Dr. G. Diesselhorst,
Zoolog. Sammlung d. Bayer. Staates, Miinchen; Dr. L. Fercat, Naturhistorisches
Museum Basel; Prof. Dr. R. Geiger, Meteorolog. Institut, Miinchen; Dr. 1. Hoff-
mann, La Tour du Valat; Prof. Dr. E. Hofimann, Institut f Agrikulturchemie, Miin-
chen-Weihenstephan; Prof. Dr. S. Lowenedk, Zoolog. Sammlung d. Bayer. Staates,
Miinchen; H. Lomont, Salin de Badon; Prof. Dr. F. Markgraf, Botan. Institut, Miin-
chen; M. Miiller, La Tour du Valat; Dir. G. Tallon, Société Nationale d'Acclima-
tation de France, Arles; Dr. F. Zorell, Hydrograph. Institut Ostersee (Oberbayern).

Eine Arbeit wie die vorliegende 148t wenig Raum fiir Schilderung von
Naturschénheit. Auf den ersten Blick konnte die Camargue mit thren La-
gunen und Salzsteppen eintonig erscheinen. Auf den aber, der sie naher
kennenlernt, wirkt sie so grofiartig wie die Wiiste und das Meer. Im steten
Wechsel der Stimmungen nach Wetter und Tagesstunde zeigt die Camar-
gue erst inr wirkliches Gesicht. Heute ist sie ein bevorzugtes Reiseziel
von Naturfreunden und Biologen, nicht zuletzt aus Deutschland, geworden.
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Die zahlenm#Big und an Seltenheiten ungemein reiche Ornis iibt die Haupt-
anziehung auf Besucher aus aller Welt aus. Es bieten sich hier aber tiber-
haupt noch Aspekte urspriinglicher Natur, wie sie sonst in ganz Westeuropa
kaum mehr zu finden sind. Man glaubt sich geradezu nach Afrika versetzt.
Daglanzen die unendlichen Wasserflachen der Salzlagunen, und dazwischen
dehnt sich das trockene Land der Steppen, deren Boden wie Nilschlamm
in Polygonen aufgerissen ist. In weiter Ferne, in der hitzeflimmernden
Luft iiberm Meer, spiegelt die Fata Morgana Diinenziige und Baume wider.
Uber allem aber wolbt sich der tiefblaue sidliche Himmel, in dem die
scharlachroten Schwingen der ,Feuervigel”, der Flamingo-Scharen, und
go vieler anderer gefiederter Geschépfe schlagen.

Es ist eine einzigartige Landschaft, die da fremdartig und herb mitten
" in der blithenden Provence eingebettet liegt.

Wer sich mit den Erscheinungen des Lebens beschiftigt, wird bald
merken, welche besonderen Probleme sich fir ihn auftun. Allgemein bio-
logisch-8kologische sowie faunistische und floristische Forschungen finden
hier ein fast unerschopfliches Feld. Die vorliegende Arbeit mdcite dazu
einige Bausteine beitragen.

Leider ist auch dieses Land zwischen den Rhéne-Armen von der ,Kultur”
hedroht. Es wenigstens in seinen Kernstiicken als einen ecuTopdischen
Nationalpark unverfalschter und unwiederbringlicher Natur zu erhalten,
sollte daher, so bald und so nachdriicklich wie moéglich, ein Anliegen der
internationalen Naturschutzbewegung sein. ’ '

Geographisches

Das Delta der Rhone, die Camargue, ist durch ein inselartiges, flaches
Schwemmland gebildet. Die Spitze des Deltas legt knapp nérdlich von
Arles, wo sich der Strom in seine beiden Mindungsarme, die Ostliche
GroBe, bei weitem das meiste Wiasser fiihrende, und die westliche Kleine
Rhéne gabelt. Der Lauf dieser beiden Arme bis zum Meer ist die heutige
Begrenzung der Camargue im engeren Sinne.

Die natiirlichen Grenzen der geologischen Delta-Formation sind jedoch
erheblich weiter zu ziehen. Sie waren etwa zu fixieren durch die Ver-
bindungslinien der Orte: Pori-de-Bouc — RBeaucaire — Montpellier —
Frontignan (bei Sete). Das sind die ungefihren Umrisse des tertidren
Meeresgolfes, der allmahlich durch die guartiren Anschwemmungen der
Rhoéne, und teilweise auch der Durance, ausgefiillt wurde. Bei dieser wei-
teren Fassung sind -also sowohl die Kiesel-Ebene La Crau, Ostlich der
GroBen Rhéne, als auch die Lagunen-Landschaften westlich der Kleinen
Rhone mit einbegriffen. Die sog. Kleine Camargue bildet einen Teil der
letzteren Region.

Die Miindungsinsel der Camargue im engeren Sinne, eingefaBt von den
jetzigen Mindungsarmen, enthiilt die rezentesten Alluvionen derselben
und stellt eine sehr homogene Facies dar. Die Insel wachst noch jetzt ins
Meer hinaus: der alte Leuchtturm St. Louis, um 1600 an der Miindung der
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GroBen Rhoéne errichtet, steht heute kilometerweit von der Kiiste entfernt.
Man hat berechnet, daB jahrlich 21 Millionen cbm Sinkstoffe ins Meer
getragen werden, das Delta dadurch mindestens um 57 m vorrtickt und um
ca. 20 ha an Flache zunimmt (Gastine, 1898).

Die Miindungsinsel umfat ein Areal von 76 000 ha. 16 000 ha davon,
hauptsachlich im Norden und ladngs der beiden Stromarme, sind kulti-
viertes Marschland (Reis, Mais, Wein); 20 000 ha entfallen auf die Lagunen-
seen und rund 40 000 ha auf Steppen und Simpfe. Das Schwemmland, ein
tischplattes Geldnde, weist nur ganz geringfiigige Héhenunterschiede auf.
Von der Spitze des Triangels bei Arles (3 m) dacht die Ebene unmerklich
bis zum Meer ab und liegt am Grund der Lagunen bis zu 2 m tiefer als
der Meeresspiegel. Nur die Diinen ragen héher empor, aber auch sie
Ubersteigen kaum 8 m. Solche mehr oder minder ausgeprigte, die einst-
maligen Strandlinien markierende fossile Diinenketten gibt es bis zur
Delta-Spitze. Eine solche Reihe irennt in der Form einer Inselkette die
groBte einheitliche Wasserflache des Deltas, den Etang de Vaccarés (ca.
€480 ha) von den siidlichen Lagunen der Kiistenzone. Am Meeresstrand
selbst liegen die héchsten Wanderdinen an dem von Siiden nach Nord-
westen ausschwingenden Kistenbogen von Beauduc. Sie werden als
aolische Bildungen durch die in der Camargue vorherrschenden Winde
aus nordwestlicher Richtung, welche allein hier der Kiste parallel gehen,
aufgeschiittet.

Noérdlich vom Vaccarés beginnt die lagunenfreie Haute Camargue; d1e
Region der Salzseen ist die Basse Camargue.

Die Mindungsinsel hat anscheinend noch seit der griechisch-rémischen
Zeit ihr Niveau verdndert. Es gibt zahlreiche archiologische Spuren land-
wirtschaftlicher Nutzung und Besiedelung von heutzutage unter Wasser
liegenden Bdden. Mithin scheint eine nachtrégliche Senkung der rezenten
Alluvionen eingetreten zu sein,

Im Folgenden soll gezeigt werden, daf die Camargue eine besonders
scharf umrissene, insuldr abgegrenzie Lebensstatte darstellt, die — ge-
messen an den in der sie umgebenden Provence herrschenden Verhalt-
nissen — eine absolute Sonderstellung einnimmt.

Die geomorphologische und geophysikalische Charakterisierung eines
solchen in sich abgeschlossenen Lebensraumes hat sich in erster Linie mit
denjenigen Gegebenheiten zu befassen, die in biotischer Richtung wirksam
werden kénnen. Vor allem sind dabei zu beridksichtigen: die Beschaffen-
heit des Bodens und der Gewdsser sowie die klimatischen Verhiltnisse.
Diese Faktoren, welche gerade hier als ganz besonders starke Umwelt-
einfliisse zusammenwirken, Uberschneiden sich in dieser Wirksamkeit
vielfach und sind voneinander abhé&ngig. Dementsprechend sollen sie auch
im Zusammenhang behandelt werden.
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Der Boden

Der Boden in der Camargue besteht aus sehr feinen Erden ohne die
geringste Kieselbeimischung. Thre Zusammensetzung ist sehr ‘einfc'j'rmig

Nach den in der Literatur sich findenden allgemeinen Angaben handelt
es sich teils um -Silikat-Sande (Gehalt an Kieselsaure-Verbindungen: 70—
80%: an Kalk: 15—27%). Die Kiisten-Sande sind beinahe frei von jedem
Ton; die FluB-Sande enthalten dagegen etwas Ton.

Die Ki.»eé-Anhéufungen, welche in der benachbarten Steinwiiste La Crau,
einer pliozdnen Delta-Bildung, offen zutage liegen, finden sich in der
Camargue erst in einer Tiefe von ca. 32 Metern.

Der andere Boden-Typ ist ein sehr kompakter, toniger Mergel mit
durchschnittlich 25—40% Kalk und 50—60% Silicium, resp. Silikaten; diese
grauze Erde ist vorherrschend.

Eine Probe typischer grauer Erde wurde Ende Mai von den Salzsteppen
der Basse Camargue in Kistennidhe aus den obersten Bodenschichten ent-
nommen, Ihre Analyse ergab:

Werte bezogen auf lufttrockenen Boden mit 12,66% H: 0

p H in Wasser: 8,1

p H in KCI: 2,75

Carbonate: 25,45 {als Ca-Carbonat)
K2 0 (laktatldslich): 197,7 mg pro 100 g Boden
P2 05 (laktatldslich): 1,9 mg pro 100 ¢ Boden
wasserldsliche Salze: ’ 3,21%

(davon rund 64% Chloride [als Natrinmchlorid berechnet]; Rest enthalt noch Sul-
fate [rund 28% als Natrivmsulfat berechnet] und andere Salze. Teil davon mul
infolge des hohen Carbonat-Gehaltes als Bicarbonat vorliegen.)

Gesamte organische Substanz: 3,08%

Werte der ‘Schlammanalyse, bezogen auf Boden, bei 105° getrocknet (organische
Substanz nicht beriicksichtigt):

Grobsand: 3,0%

Feinsand: 23,75

Schluff: . 54,2% 73,39
Ton: } Abschlammbares 191 ,yj } %

Es handelt sich wum einen ausgesprochenen Tonboden.
Zur Charakterisierung «er biolog. Verhaltnisse:
Riolog. Aktivitat (Saccharase) nach E. Hofmann: 4.1
‘Dieser Wert deutet auf schlechten biotischen Zustand hin.

Bei dieser Enzym-Methode (Hofmann, 1953; Seegerer, 1953) wird im
Prinzip das im Boden enthaltene und erhaltene Ferment Saccharase mikro-
bieller Herkunft (Bodenbakterien; Schimmelpilze) benutzt. Aus der Hohe
der Rohrzucker-Spaltung konnen Riickschliisse auf die Enzym—Komzentm~
tion und damit auf Menge und Akdivitdt der Mikroorganismen im Boden
gezogen werden. Daraus ergibt sich ein MabBstab fiir seine Fruchtbarkeit.
Die Verarmung des Bodens der Camargue an Kleinlebewesen steht im
. Einklang mit der Verarmung eines grofen Teils der Pflanzen- u. Tierwelt
tberhaupt.
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Die Gewdsser

Ein groBer Teil der Gesamtfldche der Camargue wird — wie gesagt —
von stdndig oder zeitweilig vorhandenen Gewdssern eingenommen, Diese
Wasserflichen in ebener Steppe sind entweder Salzlagunen oder Brack-
oder Sufiwasser enthaltende Stmpfe.

Die Hauptlagune, der Etang de Vaccares, fiillt die flache, zenfrale
Depression des Deltas 'aus. Der Vaccarés kommuniziert seinerseits durch
Engpésse zwischen den zahlreichen Inselgruppen mit den Strandseen im
Siiden. Diese selbst waren oder sind alle untereinander und auch mit dem
Meer, soweit die kiinstliche Eindeichung das heute noch 7ulaBt, standig
oder zeitweise, direkt oder indirekt in Verbindung, so daB ein kompli-
ziertes, labyrinthartiges Lagunen-System entstanden ist.

So weit aber die Wasserflachen dieses Systems sich ausdehnen, so
gering ist ihre Tiefe, die im Durchschnitt 0,50 — { m, kaum irgendwo mehr
als 1,85 m (im Sommer) befragt und fiir viele Stellen des Vaccarés sogar
nur mit 0,20 — 0,40 m angegeben wird.

Die weniger salzigen oder ginzlich SiBwasser enthaltenden Schilf-
siimpfe, hauptsdchlich im Nornden und gegen die Rhdénearme zu gelegen,
sind meist nichts anderes als die Reste der eingetieften FluBbetten frithere:
Verzweigungen und Altwdsser der Rhone., Solche Stromarme gab es noch
in historischer Zeit; sie haben oft ihren Lauf gedndert, bevor jhre Zahl auf
die zwei heube noch bestehenden reduziert worden ist. Sie waren teils
zusdtzliche primédre Mindungen, teils sekunddre Kommunikationen zwi-
schen solchen.

Auch das Netz von Kanilen und Gréaben, welches von den Rhonearmen
her bis zu den Lagunen das Miindungsdelta tiberzieht, 1aft sich teilweise
auf alte FluBverzweigungen zuriickfithren. Zum anderen Teil sind es durch
Menschenhand, oft schon vor Jahrhunderten geschaffene Bewdsserungs-
u. Entwéasserungsvorrichtungen.

Das Salz

Als ein machtiger Faktor herrscht in den Gewdéssern wie im Boden der
Camargue das Salz des Meeres, Es hat verschiedene Urspringe:

Die tonigen Alluvionen, welche den einstigen Meeresgolf zuschiitteten,
haben grofie Mengen absorbiert.

Oberirdische Einbruche und unterirdische Unterspillungen des Meeres
lagerten durch Infiltration dhnliche Mengen ab.

Die tieferen Bodenschichten sind durch Imbibition vollig mit Salz im-
pragniert, Die Oberfliche zeigt einen sehr verschiedenen Salz-Gehalt; die
stidliche, ans Meer grenzende Basse Camargue einen viel starkeren als der
nordliche Teil des Deltas.
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Das Verschwinden aller Stromarme bis auf die beiden an der Peripherie
der Miindungsinsel, und damit das Verschwinden rasch fliefenden SuB-
wassers in der Camargue selbst, hatte eine fortschreitende Versalzung zur
Folge. Das Niveau des Terrains und die Konsistenz der Boden spielen
dabei eine erhebliche Rolle. Hoher gelegene und sandige Boden werden
durch das Regenwasser viel schneller ausgewaschen und entsalzen.

Die kiinsiliche Eindeicdhung der Camargue gegen die Rhonearme und die
sitdlichsten Strandlagunen hatte — wie derartige gewaltsame Eingriffe nur
zu oft — zum ,Krankwerden” natirlicher Landschaft beigetragen. Denn
es ist in «er Folge nicht gelungen, die periodischen Salz- u. SiBwasser-
_ Einbriiche vom Meer und Strom her durch kinstliscbe Bewasserung regu-
lierend zu ersetzen. Letztlich resultiert die UbergroBe Versalzung des
Deltas auch mit von diesen verfehlten MaBnahmen her (vgl., Hoffmann,
1953).

Biotisch betrachtet ist sowohl der herrschenden Rolle des Meersalzes
in den Lebensraumen der Camarque, als auch besonders den auBerordent-
lichen temporiren Fluktuationen in seiner Konzentration die grofite Be-
deutung zuzumessen: Schwankungen, die ebenso die Gewdsser wie den
Boden betreffen und hauptsdchlich — wie bei der Besprechung von Wind
und Wetter noch gezeigt werden soll — durch klimatische Faktoren be-
dingt sind. Der Wechsel im Salzgehalt und die Feuchtigkeitsabstufungen
bewirken trotz der Uniformitat der Boden das verschiedenartige biotische
Milieu. :

Es ist im tibrigen, gerade wegen dieser standigen Schwankungen,
schwierig, fiir den Grad der Salzkonzentration in den Boden und Gewds-
sern der Camargue einigermafen verlafliche und exakte ‘Werte zu nennen.

Tallon gibt an, dafi der Boden bis zu 10% Salz enthalten k6nne. Nach Braun-
Blanquet (i951) sowie Lagatu & Sicard (1911) kommen wdhrend der Sommer-
trockenheit in den Salzbdden der Miitelmeerkiiste Konzentrationen von 10—20%
vor. Die jahreszeitlichen Fluktuationen sind schon in einer Tiefe von mehr als
50 cm geringfiigig; im Grundwasser aus 1—3 m Tiefe schwenken sie von 74—
8,25%. Dieses Grundwasser ist das eigentliche Reservoir fiir die Versalzung der
obersten Bodenschichten, da es an diese stindig Na Cl in Lésung abgibt. Die
Verdunstung aktiviert in hohem MaBe diese Erscheinungen der Kapillaritat.

Der Salzgehalt gewisser, durch das Vorherrschen bestimmter Pflanzen gekenn-
zeichneter Regionen soll bei den Pflanzengesellschaften naher besprochen wexden.

In den meisten franzésischen Arbeiten wird der Salzgebalt des Wassers nicht,
wie sonst iiblich, in Prozenten oder Promille angegeben. Man drickt ihn vielmehy
in ,Baumé-Graden” aus, die sich nach Ardometer-Messungen ergeben. Die Rela-
tion zu den Promille des Salzgehalts wverhdit sich ungefdhr wie 1:1; 100 Baumé
enisprechen etwa einer Salzkonzentration von 1%.

Nach Paulus (1949) schwankt der Salzgehalt in den Etangs der Camargue

swischen 20—80° Baumé — 2-—8%; im Vaccarés soll es Konzentrationen bis u

1500 B. — ca. 15% geben (nach Gourret, 1807). Vergleichsweise: Der Salagehalt
des Mittelmeers betragt im Durchschnitt 3,8%.

TR ——
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Das Grofiklima

In der sengenden Sonnenglut des fast regenltosen sidfranzésischen
Sommers sinkt der Wasserstand der Lagunen und Siimpfe rapide infolge
der sehr starken Verdunstung, und gleichzeitig erhéht sich die Salz-Kon-
zentration -enorm; sie kann schlieBlich stellenweise den Sdttigungsgrad
erreichen. ’

Die Temperatur des Wassers steigt bis zu 35° an; nur am Grund ist sie
um 1—29 niedriger. Weeite Lagunen-Flachen trocknen vollstandig aus und
gleichen dann mit ihren Salzinkrustationen und polygonalen Trockenrissen
ganz und gar den ,Schotts”, den Salzpfannen Nordafrikas.

Wahrend des Spétherbstes umnd Winters stehen umgekehrt riesige
Areale der Trockensteppe stindig unter Wasser. Denn die Regenfdlle der
kilteren Jahreszeit lassen das Wasser der nun viel salzirmeren Lagunen
und der Siimpfe sogleich iiber die flachen Ufer als Uberschwemmungen
hinaustreten. '

Auch zu Eisbildung kommt es allwinterlich in ziemlich weitem Umfang.
Uberhaupt herrscht in der Camargue ein sehr brisker Gegensatz zwischen
kontinentalen winterlichen und marinen sommerlichen Einfliissen. Die all-
gemein gehaltenen Angaben {iber das GroBklima im Rhoénedelta, so wie
sie sich i. d. Literatur finden, besagen etwa folgendes: '

Im ganzen gesehen &hnelt das Klima dem der Provence; die absoluten
Maxima und Minima der Temperatur sind jedoch erheblich extremer, die
ersteren (Maximum: 38—40%) infolge der sehr intensiven Sonneneinstrah-
lung bei selten bedecktem Himmel, die letzteren (Minimum: — 15% nicht
zuletzt infolge der Wirkung des weiter unten zu besprechenden Mistrals.
Das Delta der Rhéne liegt auf der Jahresisotherme von ca. 14% (vergleichs-

" weise: Miinchen: 7,79). Es herrscht ein mediterranes Kiima mit sehr charak-
teristischen lokalen Besonderheiten,

Hann (1911) bemerkt, daB die unmittelbar dstlich an das Delta an-
schliefiende Steinebene La Crau die ,franzésische Sahara” genannt werde;
dasselbe gilt genau so fiir die Camargue.

Sidostlicher Seewind bringt Niederschlage, deren Kulmination in die
Monate Oktober bis Dezember fallt, namlich maximal bis zu 170/
190 mm Regen am Tage. Ein zweiter Hoéhepunkt folgt in den Monaten
Mirz bis Mai. Der ganze Sommer ist mit einer durchschnittlichen Nieder-
schlagsmenge von weniger als 2 mm so gut wie regenlos. Der Jahres-
durchschnitt liegt bei 500 mm, aber in vielen Jehren bleibt die Regenmenge
in der Camargue weit unter diesem Mittelwert, so z. B, der Durchschnite
1936—43 an «er Kiiste (Les Saintes-Maries) mit 351 mm. Die Niederschldge
konzentrieren sich auf relativ wenige Tage. :

Eine iiberragende Rolle mnter den lokalklimatischen Faktoren fallt den
fast permenent wehenden Winden zu, vor allem dem oft orkanartigen,
berlichtigten Mistral (= ,maitre”, Meister) aus Nordwest, der vornehm-
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lich wéhrend der kilteren Jahreszeit auftritt, Er geht, aus dem von Ge-
birgen eingesdumten Teil des Rhénetals wie durch einen Windkanal mit
Disenwirkung bei einer Stundengeschwindigkeit von 70—120 km hervor-
" brechend, voll ungeheurer Gewalt iber die ungeschiitzte, deckungslose
Delta-Insel. In den ,Salzgirten“ der Salinen, langen, schmalen, seichten
Teichen, dréngt der Sturm das Wasser am Sidende zusammen und tber-
deckt die Dd&mme mit meterhohen salzigen Schaummassen. Am anderen
Ende legt der Mistral den Boden der Teiche trocken, Auffliegende Flamin-
gos und andere grofie und kleinere Végel stehen in der Luft an die Stelle
gebannt, ohne gegen den Sturm ankommen zu kénnen. Dann stiirzt der
Mistral aufs Meer hinaus und 148t die Wellen sich seewdrts uberschlagen.

Bererts liber den Bergen der Cevennen hat dieser Sturmwind seine
Niederschldge abgesetzt. Infolgedessen nehmen im Tal der Rhéne die
Niederschlagsmengen von Norden nach Siiden ab, Wihrend sie in Valence
922 mm, in Orange 837, in Avignon 615 und in Arles 580 betragen, er-
reichen sie an der Kiiste im Mittel nur noch 504 mm, Damit sei die Camar-
gue einer der regendrmsten Teile der franzdsischen Mittelmeerkiiste.

Nach Trouche (1938) sollen die Niederschlagsmengen auch von den
Rhénearmen bis zum Kernstiick der Camargue, den Inseln des riéges, kon-
zentrisch abnehmen,

Wie z. B. Jaus (1934/35) sehr richtig betont, wird in bko‘Logis‘ch—faunisti-
schen Arbeiten das Klima meist nur sehr oberflichlich behandelt. Oft sagen
die in Betracht gezogenen Einzel-Daten wenig zur Beurteilung des ge-
samten Klimas aus. Auch in der einschlidgigen Literatur iber die Camar-
gue begnugt man sich meistens mit allgemeinen oder aus dem groflen
Zusammenhang gerissenen Angaben. Es wurde daher im vorliegenden Fall
versucht, einmal aus Durchschnitten der Mittelwerte meteorologischer
Daten von 4 aufeinanderfolgenden Jahren iiber das Rhénedelta und be-
nachbarte Gebiete Folgerungen abzuleiten. '

Beontzt wurden dazu die amtlichen Jahresberichte der Meteorologischen
Kommissionen der Departements Bouches-du-Rhéne und Vaucluse. An Statiomen
wurden ausgewdhlt: Arles, 3 m hoch, an der Spitze des Dellas und an der Bifue-
kation der Rhéone gelegen; Giraud, kaum iiber Meeresniveau, liegt in der siid-
lichen Camargue selbst, etwa 10 km von der Kiste und ca. 2 km von der GroSen
Rhéne entfemt. Als Vergleichsstationen fungierten: Marseille; Gréasque, etwa
20 km norddstlich von Marseille, 322 m hoch gelegen, und Avignon, 20 m, ca.
40 km nérdlich von Arles im Rhonetal.

Ein Vergleich der Daten dieser Stationen bestitigt zwar die allgemeine
Angabe, dall die Sommer in der Camargue heifier sind alg in deren Um-
gebung. Es tberrascht jedoch, daB auch die Winter-Temperaturen — im
Durchschnitt — im Rhoéne-Delta etwas héher liegen.

Freilich sind die Tagesschwankungen (Differenz zwischen Maximum und Mini-
mum innerhalb 24 Stunden) hierbei nicht erfa8t. Es kann aber in einem Gebiet
bei groBen Tagesschwankungen zu denselben Mittelwerten kommen wie in einem
anderen mit geringer Tagesschwankung. Die hiéher gelegenen Spitzenwerte finden
sodann keinen Ausdruck.
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Tabelle T besagt bei Nr. 1., daB Giraud im Sommer durchschnittlich
héhere Temperaturen -aufweist als Marseille, gegen Arles aber eher an
Warme zurlicksteht (Seebrisenl),

Nr. 2. zeigt, daB die durchschnittlichen monatlichen Temperatur-Maxima
vion allen in Kiistennédhe gelegenen Orten in Giraud am hdchsten sind.

Aus Nr. 3. geht hervor, da8 die Durchschnitts-Minima in Giraud stets
héher liegen (auBer in Marseille, was jedoch stadtbedingt sein kann.)

Aus Nr. 4. ist nicht zu ersehen, da die Camargue besonders regenarm
wdre. Jedoch haben die nach Osten zu gelegenen Stationen auBerhalb des

Rhone-Deltas mehr Niederschlagstage (Nr. 5). Es regnet also in der Camar-
gue weniger hdufig, aber wenn, dann meist heftig (Gewitter!).

Die auf diesem Wege exakt zu konstatierenden klimatischen Abweichun-

~gen scheinen jedoch nicht so groB, daB sie zur Erklarung der biotischen

Besonderheiten des Deltas wirklich ausreichen. Der entscheidende Faktor
fur die Sonderstellung der Camargue ist offenbar anderswo zu suchen; Fs
ist der Wind mit allen seinen sich in diesem Geldnde ganz besonders
stark auswirkenden Folgeerscheinungen, der exzessive Lebensbedingungen
schafft, ' :

Die tischebene, diirftig und niedrig bewachsene Kiisten-Steppe ist ganz
der unmittelbaren Wind-Einwirkung ausgesetzt. Dazu kommt noch die
infolge ungehinderter Einstrahlung starke Uberhitzung des Bodens, Im
Rhone-Delta reiBt der Mistral geradezu alle Feuchtigkeit an sich, trocknet
aus und steigert ungemein die Verdunstung, die unter seinem EinfluB bis
zu 1500 mm betragen kann, Die Temperatur vermag er sehr wesentlich und
schnell zu senken; so z. B. nach einer Messung der mitten in der Camargue
gelegenen Wetterstation von Salin de Badon am 31. 1. 45 vom Maximum
bei 16.5% aquf das Minimum von 0.2°,

Wenigstens 90 Mistraltage hat das Rhone-Delta durchschnittlich pro
Jahr, und meistens tobt der Sturm unaufhérlich mehtere Tage hinterein-
ander*}. Mit elementarer Gewalt driickt er die Salzwasser-Massen der
nordlichen Lagunen in die SiiBwasser-Kandle u. -Griben der &stlichen
Camargue und durch die Insel-Passagen in die siidlichen Strandseen, so daB
binnen einiger Stunden das Land weithin {iberflutet ist. Durch die erhdhte
Verdunstung und das Abdringen des Wassers steigt der Salzgehalt der
Lagunen im Norden stark an, wihrend er im Siiden fallt.

In den Bdden geht die Austrocknung infolge der auBerordentlichen
Feinheit ihrer Elemente weit in die Tiefe; die intensive Verdunstung lagt

die Auslaugungen der tieferen Schichten in den Kapillaren emporsteigen., -

Infolgedessen {iberziehen nach dem Abflauen des Mistrals ausgewitterte
blendendweiBe Salzkristalle wie eine diinne Schneeschicht den trockenen
Steppenbcden. Diese Salz-Effloreszenzen breiten sich am weitesten aus
in einer langen Periode trockener Winde; das Gegenteil bewirken die mit

‘*) Nach Hann (1911) ist anzunehmen, daB im Rhonetal durchschnittiich sogar
jeder zweite Tag Mistral bringt. .

o
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Abb. 1. Salicornietum macrostachyae mit Salz-Effloreszenzen
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Abb. 3. Juniperus phoenicea und Asphodelos cerasifer in den Bois des riéges.

Abb. 4, Kampirinder in der Salicornia-Steppe; am Horizont Tamarisken-Giirtel;
im Vordergrund Salz-Effloreszenzen
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Wasserdampf beladenen Winde von Osten und Siidosten. Die Regenfalle
waschen die obersten Bodenschichten aus. Auch in diesen findet also ein
steter Wechsel der Salzkonzentration stati,

Das Mikroklima

Verdunstung und Luftfeuchtigkeit in ihrer gegenseitigen Beziehung unad
in ijhrer Abhdangigkeit von Temperatur, Winden und Niederschlagen sind
Faktoren von ganz hervorragender biotischer Bedeutung. Neben dem
GroBklima sind fir okologische Untersuchungen die lokalen Verhaltnisse
des Mikroklimas besonders wichtig. Zu deren Erfassung wurden, den Rat-
schlagen von Prof. Geiger folgend, Messungen mit einem Assmannschen Aspi-
rations-Psychrometer vorgenommen. Es konnten jedoch nur einige wenige
solcher Messungen angestellt werden. Sie liefern um so genauere Resultate
je windstiller die Atmosphédre ist. Der Wind stért «ie Beobachtungen
auBerordentlich, und die Ergebnisse von Tagesgang-Messungen lassen in-
folge seiner Einwirkung u. U. ein ganz falsches Bild vom Mikroklima ent-
stehen; sie koanen daher fehlerfrei nur an vollig windstillen Schonwetter-
fagen gewonnen werden.

Langere windstille Perioden gab es jedoch wahrend des ganzen Auf-
enthaltes in der Camargue — auch nur wahrend eines einzigen Tages —
iberhaupt nicht; fast ununterbrochen ist stérkere oder schwachere Luft-
bewegung vorhanden.

DemgemdB wurden fir die Messungen zwei so gut wie wolkenlose
Tage ausgewdhlt, an denen es wenigstens wahrend der Miftagsstunden
relativ windstill war. Um mindestens Anhaltspunkte zur Beurteilung der
‘mikroklimatischen Verhaltnisse zu finden, missen Messungen in einem
Zeitraum vorgenommen werden, der dem fixen Termin von 14 h mdglichst
nahe liegt. 14 h ist die Stunde, auf welche auch die eine der drei tblichen
Grofklima-Messungen des Tages gelegt wird. Um diese Zeit etwa werden
die héchste Temperatur und die miedrigste relative Luftfeuchtigkeit des:
Tages erfaBt. Gerade fiir die Beurteilung der Existenzfaktoren von Mol-
lusken ist die obere bzw. untere Grenze dieser Werte von besonderem
Interesse.

Als Orte der Messungen wurden méglichst extreme Biotb-pe gewahlf
und einander gegeniiber gestellt. Diese Extreme waren rdumlich jedoch
nur einige hundert Meter voneinander entfernt. Diese Orte lagen entweder
mitten in der trockenen Salicornia-Steppe oder wurden — am Rande der
Trockensteppe liegend — unmittelbar von Wasserlaufen oder Sumpfen
und deren dichter Ufer-Vegetation begrenzt.

Die Messungswerte sind in Tabelle I1 niedergelegt.

Je eine Messung erfolgte an jedem Standort, indem das Psychrometer an einem
Pfahl oder Baum héngend befestigt wunde. Dabei befand sich "die Ablese-Skala
in Augenhohe des Beobach’oers und die Ablesungen wurden nach dreiminutiger
Asp1rator -Bewegung vorgenommen,
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(Tabelle 1I)

Trockensteppe; Messung 1. (20. V.)

1.} Pfah] — Feucht: 19 43% Zeit: 13.45h
Pfahl — Trodcken: 278 | e =121
’ 2) 10—-30 cm— Feucht: 20 | 40% Zeit: 14,20

1030 em — Trocken: 29,8 | Te—126 | Bedeckung: 0; Wind -3 W
Wetter tags zuvor: HeiB, wech-

selnd  bedeckt, windig

Biolop a. flieBendem Wasser; Messung 1 (20. V.)

1.) Pfahl —~ Feucht: 19 51% Zeit: 14.47 b
Pfahl-— Trocken: 26,1 } Te =129 |
!
2.) 10—30 cm — Feucht: 22,2 } _49% Zeit: 14.59 b
10—30 cm — Trocken: 30,4 e =~16,0 Bedeckung: 0; Wind 2--3 SW

I

Trockensleppe; Messung II. {25. V.)

1.) Pfahl — Feucht: 18,6 329 Zeit: 13.54h
Pfzhl — Trocken: 302 [ e.=103

10—30 ecm — Trocken: 31 Bedeckung: 0; Wind 2—3 SW
Wetter tags zuvor: HeiB, teil-
weise bewdlkt, schwacher Wind

' 2) 10—30 cm — Feucht: -9 } 3o | Zeit: 14141

e == 10,5

Biotop: Wassergraben u. Sumpfrand; Messung II (25, V)

1.) Pfahl — Feucht; 19,2 45% Zeit: 14.58 b
Pfahl — Trocken: 276 | e—=125

2) 10—30 cm — Feucht: 20,1 | 439 Zeit: 14.46 h
10—30 cm — Trodken: 29,1 e =13,1 | Bedeckung: 0; Wind 2—3 SW

J6-Werte — Relative Feuchtigkeit —
Verhilinis der bei der augenblicklichen Temperatur in der Luft vorhandenen
Feuchtigkeit zu der bei dieser Temperatur méglichen Feuchtigkeitsmenge.
e = Dampldruck — Wert des Wassergehaltes in g€ pro cbm Luft — Absolute
Feuchtigkeit, ‘ .
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Die andere Messung soll vor allem das Mikroklima zwischen der Bodenvege-
tation, und damit den hauptsachlichen Lebensraum der Kleintierwelt erfassen.
Hierbei wird das Instrument von der Hand des Beobachters 10—30 cm iiber dem
Erdboden .gehalten, und die Ablesung erfolgt nach einem 3-Minuten--Rundgang
(in engem Kreise an jedem Standort wdhrend der Aspirator-Bewegung). Die auf
diese Weise erzielten Messungsergebnisse ermoglichen einen Vengleich der mi-
kroklimatischen Verhéltnisse verschiedener Biotope,

Die Resultate der wenigen vorgenommenen Messungen zeigen. imwmer-

hin deutlich, daBl (wie zu erwarten war):

1. die reinen Trodkensteppen die geringste Feuchtigkeit aufzuweisen
hahen,

2. die an den Gewassern gelegenen Ortlichkeiten grdfiere Feuchtigkeit
besitzen. :

Innerhalb dieser als verschiedene Lebensstitten zu charakterisierenden
MeBorte ergaben weiterhin:

a) die in 10-—30 cm Hoéhe genommenen Messungen héhere Feuchtigkeits-
werte als

b) die Ablesungen am Aspirations-Psychrometer in Augenhohe des Beo-

bachters.

Es sei hier vorweggenommen, «daf die im Messungsbereich 2.a) gele-
genen Klein-Biotope diejenigen sind, an denen sich (mit gewissen Aus-
nahmen) das Landmollusken-Leben der Camargue in auffilligster Weise
konzentriert,

Die Flora

Zur Beurteilung okologischer Fragen ist die- Kenntnis der Pflanzen-
welt der betreffenden Biotope sehr wichtig, denn gerade sie ist in ganz
besonderem MaBe von klimatischen und edaphischen Umweltsfaktoren ab-
héngig. Auch die Behandlung des Haupt-Themas der vorliegenden Arbeit
erfordert eine eingehende Beschaftigung mit den Pflanzengesellschaften
der Beobachtungsgebiete. Ist doch u. a. die Frage, ob und inwieweit sich
cine strenge Bindung gewisser Mollusken-Arten und mehr oder weniger
scharf umrissener Mollusken-Gesellschaften an solche Pflanzen-Assozia-
tioner nachweisen laBt, immer noch ganz in der Schwebe (vgl. z. B.
Hagen, 1952).

Die Camargue ist ein auBergewdhnlich giinstiges Priiffeld fiir solche
und &hnliche Fragestellungen. Denn sie enthalt eine bheschrinkte Anzah)
von besonders gut charakterisierten, distinkten, homogenen und gegenein-
ander abgegrenzten Pflanzen-Assoziationen.

Dagegen 1aBt die rezente Formation der ganzen insuldren Enklave keine
endemischen Pflanzenformen zu. Die Besounderheit dieser Enklave ist in
erster Linie edaphisch bedingt; es ist vor allem die Bodenbeschaffenheit,
von der die so charakteristische Flora abhéangig ist,
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Die herrschende, tiber endlose Flachen des Gesamtgebietes sich — fast
wie natiirliche ,Monokulturen” — ausbreitende Vegetation ist die halo-
phile Litoralflora, deren Charakterpflanzen fast alle zu den sukkulenien
Chenopodiaceen, und zwar hauptsichlich zur Gattung Salicornia, auBerdem
zu Obione, Salsola und Suaeda gehéren.

Alle sind sie den Salzbdden besonders angepaft und extrahieren aus
den salzigen Losungen das notwendige Wasser samt den fiir ihr Gedeihen
nétigen Néahrstoffen. Dadurch und infolge der schwachen Transpiration
dieser sukkulenten Halophyten ist ihr Wasserhaushalt gesichert. So kon-
nen sie in Bdden mit einer Salzkonzentration gedeihen, die fur die meisten
enderen Pflanzen todlich sein miiBte,

Die hauptsdchlichen halophilen Pflanzen-Assoziationen der Camar-
gue sind: ’

1. Die Salztriftgesellschaften, Salicornieta

1. Salicornietum wmacrostachyae mit Sphenopus gouani

(Graminee} (Abb. 1). .

Das ist diejenige Halophyten-Gesellschaft, welche die grofte Salzkon-
zentration (itber 10%) vertrdgt. Diese Facies bildet die charakteristischen
»plaques”, das sind dichte Horste, welche durch vollig vegetationslose
Zwischenrdaume geschieden bleiben.

2. Salcornietum fruticosae mit Slatice bellidifolia (Plumba-
ginacee) (Abb. 2).

Diese Pflanzen-Gesellschaft gedeiht nur bei gréBerer Feuchtigkeit und
schwdécherer Salz-Konzentration. Nach Braun-Blanquet (1951) ist diese As-
soziation -ein Indikator fir Boden mit einem Salzgehalt, der im Frithjahr
3%, im Sommer etwa 10% betragt. Etwas héher als beim Salicornietum
fruticosae typicum liegt das Maximum des Salzgehalts der Béden bei der
haufig vorkommenden Subassoziation Salicornietum fruticosae obionetosum
{fmit Obione portulacoides).

Salicornia fruticosa formt eine fast zusammenhangende Vegetations-
dedke,

- Die Assoziationen, deren Leitpflanzen Salicorria macrosiachya und fru-
ticosa sind, bilden die bei weitem dominierende Vegetation in der ganzen
Camargue, soweit dieselbe sich noch im urspriinglichen, nicht kultivierten
Zustand befindet. Diese stellenweise ineinander iibergenenden Gesellschaf-
ten sind es, die in groflen Ziigen das -ganze Landschaftsbild gestalten. Zwi-
schen dem Etang de Vaccarés und dem Meer, in der Basse Camargue, be-
stimmen sie seinen so eigentiimlichen steppenartigen Charaktber. Aber auch

in der nordlichen Haute Camargue finden sich solche ,sansouires” (Salz-
triften) noch hier und da.

Da diese Bezeichnung (Trift = Weide, Wiese) etwas irrefithrend er-
scheint, soll fir die Salicornieta hier die Bezeichnung ,Steppe” angewandt
werden, Denn ihre einférmige Facies entspricht weitgehend diesem Begriff.
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Sie ist zudem mit der Kategorie der Strandsteppen (Litorideserta) wenn
nicht identisch, so doch sehr nahe verwandt. Dieselben werden definiert
als unter dem Einfluf des nahen Meeres entstandene, mit Halophyten und
Sukkulenten bewachsene Eindden; fiir diese edaphische Gruppe sei im
Mediterrangebiet insbesondere Salicorniu fruticosa typisch.

Viel weniger wichtig als ‘die beiden vorgenannten Halophyten-Gesell-
schaften ist die Assoziation des Salicornietdmradicantis , wel-
ches nur auf den die meiste Zeit inundierten Béden gedeihen kann. Sali-
cornia radicans ist die mediterrane und atlantische Form des auch als
einzige Art der Gattung in Mitteleuropa, im dbrigen aber fast kosmo-
politisch verbreiteten Queller (Salicornia herbacea).

11, Die Salzwiesengesellschaften, Juncetea

Von diesen Assoziationen kommt fiir die Camargue in erster Linie der
Juncion maritimi-Verband in Frage, der als miéfBig bis schwach
halophil zu bezeichnen ist. Er alterniert oft mit der spater zu besprechen-
den Brachypodium-Formation und leitet zu den Tamarisken-Giirteln hin.

Auch die auffallenden stachligen groBen Horste von Juncus aculus
gehdren zu den schwach halophilen Salzwiesen-Assoziationen. Sie finden
sich meistens in reinen Facies, nur unterbrochen von fast vegetationslosen,
héchstens mit Bellis annua bestandenen Zwischenflichen,

III. Die Tamarisken (Abb. 2)

Die Tamarisken-Gebiische werden nicht als eigene Assoziation be-
trachtet. Ihre Facies ist jedoch in der Camargue eine so distinkte und ein-
heitliche, daB sie unbedingt als besondere und dazu sehr charakteristische
Gruppe in der Reihenfolge der fiir das Gebiet wichtigen und typischen
Pflanzen gebracht werden muB, zumal die Tamariskengebiische die einzige
baumartige halophile Pflanzenformation der Camargue darstellen.

Die Tamarisken (Tamarix gallica und africana) finden sich stets in der
unmittelbaren Nédhe des Wassers. Meistens bilden sie hohe, didkichtartige
Bestdnde. Obwohl die Tamarisken ausgesprochen halophil sind, kénnen sie
jedoch-— nicht zuletzt infolge ihrer starken Transpiration — nicht wie die
sukkulenten Halophyten in der trockenen Salzsteppe gedeihen. Dort aber,
wo das notige Wasser vorhanden ist, grenzen sie oft unmittelbar an die
Salicornieta.

‘ Eine gewissermaBen intermedidre Stellung zwischen halophiler und
halophober Vegetation nehmen im Rhéne-Delta einige Pflanzen-Forma-
tionen ein, die sich vornehmlich auf die Weideflichen beschrianken, Tallon
glaubt, daB sich diese Facies hauptsichlich infolge menschlichen Einflusses
gebildet habe. So wird etwas erhdht liegendes Gelénde, das vor Zeiten
vom Menschen nach Rodung von Juniperus- und Ulmenhainen abgebrannt
‘und umgebrochen worden war, von der Graminee Brachypodium phoeni-
coides eingenommen. Allmahlich kann hier durch Ansiedlung der Stein-
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linde, Phillyrea angustifolia, die Assoziation des Phillyrcto-Jas-
minetum (Jasminum fruticans) entstehen. Sie stellt eine verarmte, durch
Beweidung versteppte Modifikation der immergriinen mediterranen Mac-
chie dar, Typische Pflanzen dieser trockenen Weidesteppen sind weiterhin:
Lonicera implexum, Ruscus aculeatus, Arum italicum und Geranium pur-
pureum.

Die nicht halophilen Pflanzen-Assoziationen der Camargue be-
schranken sichim wesentlichen einerseits auf das nicht oder kaum salz-
haltige Geldnde im Norden und an den Rhénearmen. Andererseits besetzen
sie die Diinen-Formationen, und zwar sowohl diejenigen an «der Kiiste
selbst, als auch die alten Diinen-Ziige, welche heute weitab vom Meer
liegen. ¥

Die wichtigsten der erstgenannten Kategorie — wobei vom Kultur-
land abgesehen werden soll — sind die folgenden:

1. Das Populetum albae

Es begleitet in seiner reinsten Auspragung in hohen, dichten Bestéanden
als Auwald und schmaler Saum die beiden Mindungsarme der Rhone.
Auber der Silberpappel sind an der Assoziation vor allem Feldulme, Silber-
weide, Esche, Schwarzerle und Flaumeiche (selten) beteiligt.

In der feuchten Seeluft der Stromarme iippig wuchernder Efeu um-
schlingt mit oft armdicken Stammen die Baume bis zur Krone hinauf. Ele-
mente dieser Formation, in erster Linie die Ulmen und Pappeln, begleiten
— mit Ausnahme des siidlichsten Delta-Teils — auch jeden Kanal und
gréBeren Graben, der siiBwasserfithrend von der Rhone weit in die Salz-
zone bis zu den Lagunen zieht. In Form von lichten Hainen hoher Baum-
bestinde umgeben sie meistens ebenfalls die Kultur-Oasen der Gutishofe
inmitten der Camargue.

2. Das Scirpeto-Phragmitetum

Diese Assoziation von Scirpus maritimus und Phragmites communis
s&umt in gleicher Weise alle Wasserldufe, soweit sie nicht zu salzig sind.
Thre Hauptausbildung jedoch erfihrt diese Gesellschaft an den Schilf-
siimpfen, die in groBer Zahl, mit siiBem oder wenig salzigem Wasser er- -
fiillt, alle seichten Niederungen einnehmen. Sehr groBe und fast reine:
Schilfbestdnde finden sich vor allem am Ostufer des Vaccarés; ihr Umfang
erweitert sich stindig, seit dieser grofte Salzsee ganz neuerdings durch die
stark vermehrte, wegen der Reiskulturen erfolgende Zufithrung von Rhone-
wasser erheblich auszusiiBen beginnt, Typische Begleitpflanzen dieser Asso-
ziation sind u. a. Scirpus lacuster, Typha latifolia, Iris pseudacorus, Buto-
mus umbellatus.
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Die Sand-Geselischaften der Diinen-Formation sind:

1. Die Ammophila-Medicago marina- Assoziation

Diese Gesellschaft (Strandhafer und Meeres-Schneckenklee) ist typisch .

fiir die mediterranen Diinen. In der Camargue beschridnkt sie sich auf die
direkt am Strand liegenden Diinenziige. Charakteristische Begleitpflanzen
dieser Formation sind Malcolmia littoralis, Helichrysum stoechas, Anthe-
mis maritima und die Stranddistel, Eryngium maritimum.
2. Die Juniperus phoenicea- Assoziation

Diese stockt auf der Ditneninsel-Reihe, die im Herzen der Camargue den
Etang de Vaccarés von seinen siidlichen Adnexen abriegelt. Mitten in den
Salzlagunen wéchst die Vegetation dieser ,bois des riéges” iiber siiBem
Grundwasser, das hier, weil spezifisch leichter — &hnlich wie z. B. auf den
Friesischen Inseln —, linsenartig das Salzwasser iiberlagert (vgl. Keilhadk,
1917). So konnte hier eine véllig isolierte Zone ,mediterraner” Gewachse
entstehen. Auch bei den Kiistendiinen diirften ahnliche Verhiltnisse vor-
liegen und die Existenz der halophoben Pflanzen erst erméglichen.

Die Frage, ob es sich bei den bois des rieges um ein letztes Relikt der
ganz urspringlichen Pflanzendecke der Camargue in Form einer Art primi-
tiven Urwalds handelt, bleibt umstritten. Wenn es sich tatsdchlich so
verhalten sollte, dann wiirde wohl letzten Endes nur die beréits be-
sprochene Senkung der alluvialen Bdden dafiir verantwortlich zu machen
sein, von der das Gebiet der , rieges” am wenigsten betroffen worden wire.
Heute jedenfalls bildet es mit seinen Baumwacholder-Hainen und dem
Unterwuchs aus immergrinen Strduchern wie Pistacia lentiscus, Rosmarin,
Smilax aspera, Phillyrea angustifolia usw., mit Asphodelen, Narzissen,
Gladiolen und Cistrosen das botanische Schaustiick der Camargue {Abb. 3).
Aber auch hier fehlen viele typisch mediterrane Floren-Elemente, die sonst
in der Litoralzone hdufig vorkommen, volistindig. Nach Flahault & Com-
bres, 1894, steht auch das im Zusammenhang mit der relativ rezenten
Bildung des Rhéne-Deltas.

Die Wasserpflanzen

Typische Pflanzen der meist StiBwasser filhrenden Kandle, Griaben und
vieler Simpfe sind Chara crinita, Glyceria fluitans, Elodea, Myriophyllum,
Utricularia vulgaris. Wasser-Ranunkeln blithen auf den Sumpfflichen, u. a.
wahrscheinlich die euryhaline Art Ranunculus baudoti. Charakteristisch fiir
die Salz-Etangs ist Ruppia maritima.

Die Fauna

Ein Uberblick der Fauna des Rhoéne-Deltas lehrt, daB vor allem in der
niederen Tierwelt, bis zu den Insekten einschlieBlich, eine sehr stark aus-
geprdgte Verarmung der Arten festzustellen ist. Der Grund dafir liegt in
den hier so extremen Bedingungen der Umwelt, wie sie durch die schon
besprochenen &uBlerst schroffen klimatischen Faktoren zum Ausdruck kom-
" men. Abwechselnde Austrocknungen und Uberschwemmungen, enorme
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Schwankungen der Temperatur und Luftfeuchtigkeit, standiger Wechsel
und hoher Grad der Salzkonzentration addieren sich zu einem ungewdhn-
lich lebensfeindlichen Milieu.

Es ist nur relativ wenigen niederen Tierarten gelungen, sich in scharfer
Auslese Lebensbedingungen anzupassen, die im Vergleich zu den sonst
in der siidlichen Provence waltenden Verhaltnissen als exzessiv zu be-
zeichnen sind.

Der Verarmung der Arten steht jedoch eine auflerordentlich grofe An-
zahl von Einzelindividuen der meisten Tierformen gegentuber, denen diese
Anpassung voll geglickt ist.

Diess Tatsachen entsprechen ganz dem ,1I. biozonotischen Grundprin-
zip”, wie es Tischler (1949) ganz allgemein formuliert hat: ,Je mehr sich
die Lebensbedingungen eines Biotops von Normalen und fiir die meisten
Organismen Optimalen entfernen, desto artendrmer, aber individuenteicher
kann die Biozénose werden. Je spezialisierter ein Biotop ist, um so charak-
teristischer ist auch seine Biozonose.”

FEine ganz dhnliche Arten-Verarmung der niederen Fauna wurde — ver-
gleichsweise — auch bei den botanisch-zoologischen Aufnahmen (insbes.
Arachnoideen, Insekben, Mollusken) im Salzlachengebiet "des Neusiedler-
sees (Formation der kontinentalen Salzsteppen mit hohem Soda-Gehall)
sehr deutlich festgestellt (Franz, Usfler & Scherf, 1936/37). Feuchtigkeit
und Chemismus des Bodens erwiesen sich auch dort von entscheidendem
Einflup auf die Vegetation und die Verbreitung ausgesprochen halophiler
Tiergesellschaften, zu denen besonders Kafer- und Wanzenarten zghlen.

Wirbeltiere

‘Von der Arten-Verarmung in derartigen extremen GroB8biotopen wie
der Camargue bleiben nur die Wirbeltiere einigermalen ausge-
nommen.

Unter den S augern finden die wenigen gréfieren hier vorkommenden
Yiormen anscheinend zum Teil optimale Lebensbedingungen. Das gilt vor
allem fiir die zahllosen Wwildkaninchen, denen offenbar die Bodenbeschaf-
fenheit und auch die zur Verfiigung stehende Nahrung besonders zusagt *).

Weiterhin ist bezeichnend, daB sich gerade im Rhonedelta die letzten
und einzigen Kolonien des Bibers in Westeuropa halten konnten. Aller-
dings war das auf die Dauer nur durch strengen Schutz — also kiinstliche
Mafnahmen — moglich. Von groferen Wildarien ist das Schwarzwild

*) Seit dem Sommer/Herbst 1953 sind die Kaninchen der Camargue schlagartig
infolge der Myxomatese ausgestorben (M. Miiller, briefl.). Mit thanen verschwanden
die groBen Raubvdogel (insbes. die Adler-Arten) und die Nattern, weil nun ihre
Hauptnahrung fehlt. Das Ausbleiben der grofien Askulap-, Treppen- 1. Eidechsen-
nattern verursacat in erster Linie das des Schlangenadlers. — Wieder ein Beispiel
mehr dafiir, in welchem Ausmad leichtsinnige menschliche Experimente das Gleich-
gewicht in der Natur stéren konnen. :
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ziemlich hdufig. Ads halbwild lebende Haustiere der Camargue sind die
kohlschwarzen Kampirinder (Abb. 4), eine kleinwichsige Schimmelrasse
und die provencalischen Riesen-Esel bemerkenswert.

Die Camargue ist bekanntlich seit langem schon weitberiihmt fiir ihre
ungemein arten- und individuenreiche Vogelweli, Dementsprechend liegt
eine sehr groBe Anzahl rein avifaunistischer Arbeiten tber das Gebiet vor,
Relativ wenige Publikationen dagegen behandeln seine Vogelarten auch
nach okologischen Gesichtspunkten, so die von Madon (1932), Trouche
(1938) und Gallet (1949) insbesondere die Charaktervogel der Camargue,
die Flamingos. Reboussin: (1931) und v. Westernhagen (1954) haben erst-
malig den Versuch unternommen, bestimmte Vogel-Assoziationen in ihren
Bindungen an gewisse Biotope herauszustellen.

Die Vogel sind ja in der Tat am allerwenigsten von den in der Ca-
margue wialtenden Umwelteinfliissen abhdngig, bzw, kdénnen sich denselben
aegebenenfalls jederzeit entziehen. Immerhin haben jdhe klimatische Ver-
dnderungen, insbes. langandauernde, kalte Mistral-Perioden erheblichen
EinfluB auf die Vogelwelt. Das gilt natiirlich in erster Linie fiir eine ganze
Reihe sitdlicher Formen, die hier in der Camargue mit exponierten Popu-
lationen auf einem der nordlichsten Vorposten ihres Verbreitungsareals
vorkommen, wie Flamingo, Seidenreiher, Rotelfalke, Brachschwalbe, Bie-
nenfresser, Cistensénger, Cettisdnger, Tamariskensanger, Brillengrasmicke,
Bartmeise usw, )

Vor allem fir die Flamingos trifft das zu. Die Art halt auBerordentlich
zdhe an ihren Biotopen und Bruipldtzen fest. Salzlagunen sind flir diese
geradezu als halophil zu bezeichnenden Végel unbedingte Voraussetzung
zur Ansiedlung. Freilich hatte stdndige Verfolgqung durch den Menschen
lange Zeit hindurch so gut wie alle Brutversuche illusorisch gemacht, so
daB das Brutvorkommen der Art im Rhoéne-Delta als fast vollig erloschen
galt. Erst die neuerdings auch den Flamingos gewdhrten SchutzmaBnahmen
haben als schéner Erfolg des Naturschutzgedankens die urspriinglichen
Verhidltnisse wiederhergestellt. Obgleich die Flamingos in milden Wintern
zum Teil in der Camargue bleiben, wernden sie doch durch Unbilden der
Witterung ofters zur fast voéldgen R&umung ihrer Heimat gezwungen;
oder sie gehen zahlreich in der Gewalt und Kélte des Mistrals und beim
Zufrieren «ler Etangs durch Nahrungsmangel zugrunde. Auch die Tatsache,
daB die Flamingos seit 1914, also seit rund 40 Jahren, héchstens zwanzig-
mal zur Brut geschritten sind, ist in erster Linie auf die wechselvollen
hydrographischen Verhaltnisse zurtckzufithren, die ihrerseits durch klima-
lische Gegebenheiten bewirkt werden. Zu starke Austrocknung der La-
gunen beeintrédchtigt die Nahrungsbiotope der Vogel und entzieht dem
Boden die beim Bau der Kegelnester unentbehrliche Feuchtigkeit; zu weit-
reichende und langandauernde Inundationen kdénnen ihre Brutbiotope
geféhrden.

Eine interessante brutdkologische Beobachtung darf hier angefiihrt werden:

Im Jahr 1953 zdhlte die Brutkolonie der Flamingos ca. 3000 Paare, wéahrend die
Gesamtzahl im Rhéne-Delta auf 10000 Stiick geschdtzt wurde. Die Kolonie lag
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nahe der Kiiste im Bereich der Salinen. Ein kiinstlicher, hoher Damm trennt dort
die eingedeichten Salzgdrten von den freien Lagunenflachen. Nur im feuchten,
seitweise leicht inundierten Geldnde beiderseits des Damass hatten die Vogel
ihre typischen Schlammkegelnester gebaut. Sie beniitzien aber auch den Damm
selbst in einer Lange von mehreren hundert Metern zum Briten. Hier legten sie
jhre Eier einfach in ganz flache Mulden des trockenen Bodens, der als Bau-
material zur Errichtung der Nestkegel ungeeignet sein mubte. Bemerkenswert
ist dabei. daB die Flamingos ihre Eier auch ohme Nestbau ablegen kénnen, sofern
nur der Brutplatz, in diesem Falle der Damm, gegen jede Uberschwemmung
gesichert ist. (Abb. 5) .

Seidenreiher bleiben ebenso wie die Flamingos mindestens teilweise,
zu kleineren oder groferen Flugen vergesellschaftet, den Winter Uber in
der Camargue (M. Miller, briefl). Sie vermégen also hier dem Mistral
genau so zu widerstehen, wie die Seiden- und Silberreiher des Skutari-
Sees am Balkan den eiskalten Borastiirmen, was ich im Winter 1937/33
selbst feststellen konnte. Eigentlich mochte man gerade diese weiflen
Reiher [ir besonders warmebediirftig halten; sie sind jedoch tatsachlich am
Balkan von den siidlichen Reiher-Arten die einzigen, welche zum Teil
iiberwiutern, wahrend die Ubrigen (einschlieBlich Loffler und Sichler)-
wegziehen,

Abb. 5. Brutkolonie der Flamingos, 1953

Reptilien und Amphibien sind in der Camargue haufig. Auch
die Zahi der Arten scheint wenig eingeschrankt zu sein. Thre Organisation
und Lebensweise machen sie offensichtlich -weitgehend von den hier wirk-
samen Umweltsfaktoren unabhéangig.

e
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Dagegen zeigt sich selbstverstandlich schon bei den Fischen eine
starke Reduktion der Artenzahl. Nur relativ wenige Formen, unter ihnen in
erster Linie der Aal, vertragen die zeitweise sehr hohe Salzkonzentration
in den Lagunengewdssem, Von Meeresfischen gehen vor allem die See-
nadel (Syngnathus abasterj und die Meerdsche (Atherina boyeri) bis in
den Etang de Vaccarés. ‘

Gliedertiere

Beiden Insekten zeigt schon eine oberfldachliche Betrachtung gegen-
iber der reichen Fauna in der Gbrigen Provence die erhebliche Verarmung
an Arten, die natiirlich primar mit der Floren-Verarmung im Zusammen-
hang steht. Massenentfaltung von Individuen zeigen nur gewisse Dipteren,
vor allem Miicken-Arten, welche in der wirmeren Jahreszeit zur Land-
plage werden, IThre Metamorphose findet in vielen Gewdssern beste Be-
dingungen vor, was aber nicht fiir Anopheles gilt.

Auffillige Kéafer sind in der Camargue einige groBe Pillendreher
(Scarabaeus), die vor allem in «den Diinen zu finden sind.

Die groBen Singzikaden lassen sich erst vom Juni an, und hauptsdchlich
im Kulturland, hoéren.

Die ansehnlichen Skorpione und Skolopender der Provence wird man
in der Camargue meist vergeblich suchen; dagegen trifft man unter Steinen
und selbst in den Héusern Spinnenasseln (Sculigera) an.

In den ,Beitrdgen zum biologischen Studium der Camargue” gibt
Deleurance (1941), speziell am Beispiel der rauberischen Grab- und Weg-
wespen (Sphecidae) ein anschauliches Bild davon, wie sehr die Lebens-
duBerungen hier eingeschrankt und modifiziert werden (u. a. Behinderung
der Brutpflege durch Wind und Wasser; Instinkt-Umstellung auf andere
Beutetiere, die ihren Larven zur Nahrung dienen sollen, als Folge der
Arten-Armut).

Petit & Schachter (1941) zeigen in <denselben Verdffentlichungen, wie
es unter dem Einfluf abnormer Hitze und Trockenheit zu einer Art
Koexistenz von ganz verschiedenen Tieren (Carabiden, Nereiden, Mol-
lusken) kommen kann. Die Individuen hausen in einem gemeinsamen
Habitat, ndmlich in tief in die Erde reichenden Géngen, um der Austrock-
nung zu entgehen.

Wie dieselben Autoren (1941; 1949/50) eingehend dargelegt haben, hat
 die temporire, partielle Austrodknung der Lagunengewisser, Siimpfe,
Graben usw. eine vollstindige Umkehr der Biotope und ihrer Biozoenosen
zur Folge. Die Sukzessionen alternieren also in relativ sehr kurzen Perio-
den. Die aquatische Fauna wird ersetzt durch zwar halophile, gegen den
Grad der Salzkonmzentration jedoch ziemlich indifferente Landinsekten, in
erster Linie sehr zahlreiche kleine Carabiden (z. B. Dyschirius sah’nus),
in zweiter Linie Staphyliniden. Diese Kéafer ernéhren sich ihrerseits von
den absterbenden Wassertieren und deren Kadavern. Tagsiiber verbergen
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sich die Koleopteren mnter Steinen, Holzstiicken, Cardium-Schalen und
angeschwemmten Ruppia-Polstern; das ,Mikroklima" an solchen Orten
garantiert ihnen ein Mindestmal von Feuchtigkeit.

Die auffalligsten halophilen Insekten des Rhénedeltas sind groBképfige
Laufkifer der Gattung Scarites; sie finden sich indessen fast ausschlieBlich
" am Meeresstrand.

Moderne Skologische Untersuchungen iiber einen wesentlichen Teil der Ge-
samtfauna der Camargue verdffentlichte Schachter (1949/50). Die Arbeit leidet
jedoch entschieden unter zu weiter Zielsetzung, denn sie behandelt die ganze
aquatische Fauna des Gebietes. Wenn sie auch Anspruch auf faunistische Voil-
stindigkeit verneint, muB doch z.B. das Fehlen einer so auffallenden und in der
Camargue haufigen Art wie Hydrous piceus erstaunlich wirken. Die Autorin hebt
mit Recht hervor, daB das Rhone-Delta fiir jeden Zoologen, der nicht yerade
Ornithologe ist, sich als vollig ,vierge” erweise. Das gelte besonders hinsictillich
dkologischer Studien, £lr die sich hier ein groBartiges Feld biete,

Die angezogene Arbeit beschéftigt sich hauptsdchlich mit den Wasserinsekten,
_ Crustaceen und den Wassermollusken. Bei allen diesen Tiergruppen ist — beson-
ders soweit es sich um SiiBwasserbewohner oder Oligohalobionten handelt —
auch im Bereich der Camargue selbst eine von Norden nach Siiden und von den
Rhoénearmen zum Zentrum der Mindungsinsel fortschreitende Arten-Verarmung
zu konstatieren; sie ist natiirlich durch die in denselben Richiungen fortschrei-
tende Zunahme des Salzgehalts bedingt, welcher hier den Grundfaktor fiir die
Verbreitung wasserbewohnender Organismen bedeutet und scharfe Grenzen zieht.

So wurden nach den faunistischen Listen der Publikation in den groBen Salz-
Etangs selbst keinerlei Wasserinsekten, weder im Larven- moch im Imago-Stadium,
gefunden. Aber'schon in Brackwassergréaben, nahe den Lagunen-Seen (z.B. fossé
de la route), deren Salzgehalt mit ca. 1,45% angegeben wird, treten einige Libel-
len- und Dipteren-Larven, Wasserwanzen und -Kéafer auf (darunter iibrigens auch
der in der Aufzdhlung nicht erscheinende Kolbenwasserkifer). Die gréGte Arten-
Entfaltung zeigt sich jedoch erwartungsgemdB erst in den unmittelbar durch die
Rhéne gespeisten Wasserldufen mit einem ganz minimalen Salzgehalt (ca. 0,02%).

Auch unter den Kleinkrtebsen zeigt sich recht deutlich eine Arten-
Reduktion im Siiden der Basse Camargue, wahrend die Individuenzahl
auch dort hoch bleibt. Verschiedene Salzkonzentration bewirkt Arten-
wechsel. Diaptomus wierzejskii ist im Rhoéne-Delta nur aus Gewéassern bis
zu 1,1% Salzgehalt bekannt geworden; in stark mesohalinem Wasser wird
die Art durch Diaptomus salinus ersetzt, diese wieder in polyhalinem
Wasser von Eurytemora velox. Die erst- und die letztgenannte Art sollen,
wie vielleicht auch die nur im Norden des Deltas vorkommende, sonst in
ganz Studfrankreich angeblich fehlende Wasserassel (Asellus aqualicus)
Diluvial-Relikte sein. Das sidlichste Stromgebiet wiirde demgemdfi ein
Refugium darstellen, wie es hinsichtlich der Blora Roi (1937) fiir den ganzen
Kiistenstrich vom Kap Couronne bis zur Orb-Miindung nachgewiesen hat.

Von Siden nach Norden ist die in allen europdischen Meeren heimische
Sandgarneele (Crangon crangon) bis in den Etang de Vaccarés vorge-
drungen.

In den unter Wasser stehenden Reisfeldern tritt haufig der KiemenfuB,
Triops (= Apus) cancriformis auf.
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Wasser-Mollusken

Unter den SiBwasser-Mollusken finden sich die stenohalinen Formen:
fast alle Planorbiden, dann Ancylus (= Acroloxus) lacustris*), Aplexa
hypnorum und die kleinen Muscheln (Sphaeriiden) nur nahe den Rhéne-
armen in von diesen gespeisten Wasserlaufen usw. Wahrend die Fundorte
der genannten Schnecken fast ohne Ausnahme im Norden des Deltas
liegen, kommen die Muscheln auch weiter siidlich vor.

Dagegen leben nach eigenen Beobachtungen im Mittelteil der Camar-
gue, in den mindestens zeitweise stark mesohalines bis polyhalines Brack-
wasser enthaltenden, den Salzlagunen unmittelbar benachbarten Graben
Roubine du Roy (Salzgehalt: 0-—1,5%) und Fossé de la route (0,2 bis
1,7 %}, recht haufig StiBwasserarten wie Physa acuta, Lymnaea(Radix)limosa,
Lymnaea (Stagnicola) palustris, Lymnaea (Stagnicola) fusca; erheblich sel-
tener ist Bithynia tentaculata.

Die lokale Verteilung der Siilwasser-Pulmonaten entspricht den Unter-
suchungen von Jaeckel (1925; 1952) in Deutschland. Diese ergaben, daB
die Lymnaeiden, von denen ja einige Arten auch stdndig in der Ostsee
leben, die relativ héchste Salzkonzentration vertragen, die Planorbiden
nur eine geringere. .

Die Arbeiten von Schachter (1944; 1949/50) fithren insgesamt 36 aqua-
tische Mollusken-Formen (30 Schnecken und 6 Muscheln) auf. Unber den
ersteren befinden sich 23 (bzw. 20 — siehe unten!) StilBwasser-, 4 (5) Brack-
wasser-!), 1 marine und 2 mehr oder weniger amphibische Litoral-For-
men 2}, Die Muscheln sind 4 Sifwasser- und 2 marine Arten,

Die verhéaltnisméfBig groBe Anzahl von Sifiwasser-Formen ist auffallig.
Man. darf jedoch nicht vergessen, daB die Camargue — abgesehen von
den Rhonearmen selbst — doch in dem ausgedehnten, Rhénewasser fiih-
renden Kanal- und Grabensystem und auch in groBen Sumpfflichen viele
tempordr reine oder anndhernd reine Stifwasser-Biotope besitzt,

Ein Vergleich der SiiBwasser-Mollusken der Camargue mit denjenigen
einer weiter stromaufwérts gelegenen Region, der Umgegend von Avig-
non, ist nach einer dlteren Arbeit von Caziot (1894) méglich. Nach Aus-
merzung der zahlreichen, hier noch als ,gute Arten” gebuchten Synonyma
bleiben rund 33 Schneckenarten. Diese Zahl ergibt sich unter AuBeracht-
lassung der bekanntlich &kologisch stark modifizierten Arten der Gat-
tungen Larteiia, Moitessieria, Paulia, die a priori fiir die Camargue nicht
zu erwarten sind.

'} Aus ZweckmaBigkeitsgriinden folge ich durchweg der Nomenklatur von Ger-
main (1930/31), als dem modernsten und umfassendsten malakozoologischen Werk
iber die franzésische Fauna. Nur soweit es sica um Formen handelt, welche
auch bei Ehrmann (1933) aufgefiihrt sind und dort einen anderen wissenschaft- -
lichen Namen haben, wird derselbe zusdtzlich eingeklammert angegeben. Die
Nomenklatur der Mollusken ist noch derart schwankend und ungleichmiBig, daB
man einer festen Norm folgen muB, um Mifverstindnisse auszuschlieBen.

') Assemania (= Assiminea) littorina und 3 Paludesirina (— Hydrobiaj-Arten,
auBerdem nach Paulus (1943) Peringia tetropsoides.

%) Phytia myosotis und Leuconia micheli.
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Andere Arten, vor allem aus den Gattungen Belgrandia, Physa (fonti-

nalis), Ancylastrum (= Ancylus) (fluviatilis, costulatum, capuloides), Bythi-
nella (sorgica), Theodoxus (fluviatilis -—— in Sudeuropa nicht euryhalin
wie in Nordostdeutschland) leben meist nur in klaren Quellb&chen oder
schnellflieBenden Gewissern und kommen dementsprechend fiir das Rhome-
Delta gleichfalls nicht in Frage.

Weitere Differenzen erkléren sich zum Teil daraus, daB siidliche Arten

der Gattung Pseudamnicola, welche sich nicht weit von der Kiistenregion

entfernen, offenbar nicht bis Avignon reichen,

Drei von Schachter genannte, in der Liste Caziot nicht erscheinende
Formen von Spiralina®) kénnen gestrichen werden, da sle meistens nur
als Varietat von Spiralina rotundaia bzw. spirorbis (= Anisus leucostomus,
spirorbis) angesehen werden. Diese beiden ,guien Arten” finden sich
jedoch in den Listen beider Autoren. Die von Schachter wiirde damit
von 23 Formen auf 20 reduziert.

Die vergleichende Ubersicht zeigt im Uubrigen weitgehende Uberein-
stimmung der Schnecken-Arten, aber starke Einschrankung der Plan-
orbiden und géanzliches Fehlen der Vivipariden in der Camargué, von
denen bei Avignon jedoch auch nur eine Form lebt.

Auch die Sphaeriiden-Arten sind in beiden Regionen die gleichen. Die
in der Gegend von Avignon formen- und individuenreich auftretenden Na-
jaden und die Wandermuschel fehlen in den Gewdssern der Camargue
auBerhalb der Rhoénearme vollstindig. Ob sie in diese eindringen, ist aus
den Arbeiten von Schachter nicht ersichtlich. Diejenigen von Paulus (1942;
1949) nennen die Muscheln fir die Miindungsgebiete gleichfalls nicht.
Sicherlich geniigt das durch oft und weit einflutendes Meerwasser in den
Miindungsarmen gestaute Brackwasser, um mindestens fiir weite Strecken
fluBaufwirts die groBen SiBwassermuscheln fernzuhalten. Denn die lim-

nischen Formen sind viel empfindlicher gegeniiber Salzanreicherung des .

Wassers als die marinen gegen Aussiifung (Remane, 1934). Dreissensia
ist théneabwarts bis Artles, in dessen Wasserleitungen sie zeitweise sché-

digend auftrat, gekommen; in der Ebene La Crau, ostlich der Camargue,

besiedelte sie auch den Kanal de Bouc.

Subfossile Ablagerungen von Unioniden und Planorbiden finden sich
bis zur Einmiindung der Kleinen Rhoéne in das Meer.

Fin Teil der SiiBwasser-Mollusken vermag mithin in der zentralen und
sidlichen Camargue infolge des Salzgehalts der Gewdsser und dessen
Fluktuationen iiberhaupt nicht zu existieren. Andere Arten konnten sich
an diese Verhélinisse in groBerem oder geringerem MaBe anpassen. Die
Individuenzahl, mit der die einzelnen Formen auftreten, ist ein guter Maf-
stab fiir den Grad der Anpassungsfahigkeit. Ganz gewil sind hier manche
Formen seit dem allmihlichen Eintreten extremer Umwelteinflisse nach

"} Spiralina perezi, fragilis und milleti.

P
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und nach ganz ausgestorben. Der Beginn einer radikalen Verschlechterung
der Lebensbedingungen durfte mit dem Schwinden aller urspriinglichen
Rhoéne-Verzweigungen innerhalb des Deltas selbst zusammenfallen.

Die Haute Camargue ist heute das Gebiet von Arten, die, in ihrer
Existenz labil geworden, nur noch als aussterbende Relikte betrachtet
werden koénnen, z. B. Planorbis (Coretus) corneus und Aplexa hypnorum.
Im Gegensatz zu diesen ist Planorbis planorbis (= Tropodiscus planorbis)
in der Haute Camargue resistent und individuenreich; ihr Verbreitungs-
areal erstreckt sich jedoch nur nérdlich des Vaccarés. Dasselbe gilt fiir
Planorbis septemgyratus (= Anisus septemgyratus), die aber offenbar an
einigen isolierten Punkten dariber hinaus von allen Tellerschnecken am
weitesten nach Siiden vorriickt.

Noch weiter siidlich beginnt die eiglentlicﬁ-e Domaéane der Brackwasser-
Formen, unter denen die Paludestrinen infolge ihrer ganz auBerordent-
lichen Individuenmenge vorherrschen und selbst hyperhalinem Wasser
nicht fehlen.

Zusammenfassend laBt sich Uber die SiiBwasser-Mollusken der
Camargue anssagen, dafi sie allesamt nicht als spezifisch fiir die Biotope
des Gebiets anzusehen sind. Es handelt sich bei ihnen entweder um Relikte,
resistente Formen oder Eindringlinge, denen eine teilweise Adaptation
gegliickt ist — bei den einzelnen Arten in ganz verschiedenem MabBe.
Der Weg fur weiteres Eindringen in das Delta ist heute das kiinstliche
Netz der SiiBwasserkandle und -grdben, Hemmungsfaktor in erster Linie
die bis in dieses Netz reichende Schwankung im Salzgehalt.

Von den im Rhéne-Delta aufgefundenen fossilen, marinen Konchylien
sind nur einige wenige, wérmeliebende Formen aus dem jetzigen Litoral
der Camargue ganzlich verschwunden; sie treten heute lebend erst in
nord- und westafrikanischen Gewdssern auf,

Ins Brackwasser der Kleinen Rhone dringen 70, in das der GroBen
Rhéne nur 22 marine Arten vor, die alle von geringerer GréBe sind als
im Kistenmeer. SiiBwasserformen fehlen in den FluBmiindungen anschei-
nend ganz.

Die Reduktion der Artenzahl in der Mundung der GroBen Rhéne flihrt
Paulus (1942, 1949) darauf zuriick, da8 sich hier nur sandiger Grund be-
findet, im Gegensatz zum teils sandigen, teils tonigen Boden in der Kleinen
Rhone. Das Miitel des Salzgehalts betrdgt im Petit Rhéne 10—200 Baumé
== 1—2% . Bei Port St. Louis, im Grand Rhéne, 8 km vor der Mindungj,
wurden noch bis zu 5% Baumé = 0,5% gemessen; erst 500 m von der Min-
dung enffernt steigt die Salzkonzentration auf ca. 1%. Nur so weit etwa .
gehen auch die Meeresmollusken in den Strom hinein. Die angegebenen
Salzwerte beziehen sich jedoch nur auf die obersten Wasserschichten; am
Grunde, in den Biotopen der Mollusken, dirften sie infolge der viel gréBRe-
ren Dichie des Meerwassers gegeniber dem FluBwasser weit hdher sein.
Naturgemdfl sind aber die Fluktuationen der Salzkonzentration in FluB-
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mindungen infolge der unmittelbaren Berihrung wvon SiB- und Meer-
wasser sehr betrdchtlich und nicht leicht zu bestimmen.

Eine Arbeit von Paulus & Mars (1942) iiber die Meeresmollusken des
der Camargue benachbarten Litorals von Marseille fithrt 617 Schnecken-
und Muschelarten, darunter 550 beschalte Formen auf. Natiirlich ist aber
dort, an einer abwechselnd felsigen und sandigen Kiiste, die marine Fauna
viel reicher als in der seichten, einférmigen, ausschlieBlich durch Allu-
vionen gebildeten Strandzone des Rhéne-Deltas. Jedoch auch hier zeigen
die besonders am Nord—Sid-Kistenabschnitt von Beauduc in einer Breite
von mehreren hundert Metern am flachen Strande durch die Westwinde
angespiilten Konchylien-Lager die Fiille der Arten und Individuen des
Mittelmeers.

Von den im vorgelagerten Kiistenmeer durch Paulus (1949), nach einer
sicherlich noch unvollstindigen Liste, festgestellten rund 130 Schnecken-
und Muschelarten haben nur 28 den Eingang in die Lagunen selbst ge-
funden und sich den dortigen Lebensverhéltnissen anpassen kénnen. Auch
die dem Meer entstamnmenden Schaltiere vermdégen eben zum allergrofiten
Teil weder die temporédre Ubersalzung in den Lagunen noch die brisken
Schwankungen der Temperatur zu ertragen; die zeitweiligen Austrock-
nungen der Etangs im Sommer und Vereisungen im Winter lassen oben-
drein ganze Populationen zugrundegehen. UberméBige Erhitzung bewirkt
zudem in den seichten, stehenden Gewdssern der Etangs durch Zersetzung
der organischen Bestandteile des Grundschlamms auch starke Faulnis-
erscheinungen mit entsprechendem Sauerstoffschwund. Eine héhere Salz-
konzentration als etwa 5% konnen nur ganz wenige Mollusken-Arten zeit-
weise aushalten (vergleichsweise der Salinenkrebs Artemia salina und die
Larve der ,Salzfliege” Ephydra, welche jedoch auBerhalb der Salinen nicht
im Rhéne-Delta vorkommen, bis 16%, nach Machura (1935) sogar bis
zu 35%).

Die 28 marinen, in der Camargue auftretenden Arten erfahren insofem
noch eine sehr betrdchtliche Minderung, als von ihnen nur 6 regelméfiig
und haufig gefunden werden. Die iibrigen kommen mehr gelegentlich und
vornehmlich in den stdlichsten, heute noch mit dem freien Meer kom-
munizierenden Strandlagunen vor; der Antor bemerkt ausdriicklich, daB
der Formenreichtum am groBten in denjenigen Etangs ist, welche direkte
Verbindung mit dem Meer haben.

Unter den marinen Molluskeén der Camargue ist Cardium edule bei
weitem die dominierende, in wahren Unmassen auftretende Art, die ge-
radezu den Prototyp einer euryhalinen und eurythermen Form mit weiter
okologischer Valenz darstellt und eine der zdhesten und anpassungs-
fahigsten ist. Denn die lokalen Populationen sind ja weder an isohalines
brackiges noch an isohalines {ibersalziges Wasser als solches adaptiert,
sondern vielmehr an einen exorbitanten W e chsel des Salzgehaltes.
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Mars (1949;1951) hat die Variabilitdt dieser Art in den mediterranen
Etangs Frankreichs eingehend untersucht. Er widerspricht einer, insbeson-
dere von Bateson (1889) und auch von Paulus (1949) vertretenen Theorie,
welche ziemlich allgemein akzeptiert worden war., Sie besagt, daB mit
steigendem Salzgehalt die Gréfe und Dicke der Schalen und ibhre Rippen-
zahl abnehme, die Schalenform sich dndere; mit niedriger werdender Salz-
konzentration verlaufe die Entwicklung im umgekehrien Sinne, Mars 146t
dagegen mit Loppens (1923) als abandernden Faktor nur die wechselnde

. Beschaffenheit des Grundes der Gewasser (steinig — sandig — tonig) gel-

ten, fiir die GréBenabnahme auch das Leben in rdumlich eingeschrankten
Biotopen.

Die allgemein bekannte Tatsache der sehr erheblichen GréBenreduktion
der Herzmuscheln (und anderer Mollusken) in der Ostsee von Westen

" nach Osten, also mit abnehmendem Salzgehalt, scheint fir die Rich-

tigkeit weiner Annahme zu sprechen; Dagegen bleibt auch von Mars das
Faktum .der im Durchschnitt auffallend geringen GroBe der Herzmuscheln
in den Etangs des Rhone-Deltas (insbesondere Vaccarés und Fournelet)
unpestritten.

Leider sind jedoch die Messungsresultate der simtlichen sich mit diesen
Fragen befassenden Arbeiten nicht exakt variationsstatistisch unterbaut;
es 148t sich daher Endgiiltiges kaum aussagen. Am wahrscheinlichsten diirfte
es wohl sein, daff die besonders euryhaline Form Cardium edule eben das
Optimum ihrer Entwicklung im durchschnittlichen Salzgehalt des Meer-
wassers findet. Nach den Extremen zu nimmt dagegen der Korperwuchs
und damit die Ausbildung der Schale ab. Die Extreme liegen aber eben
sowohl im sehr geringen Salzgehalt ausgesiiBter Binnenmeere wie in der
Ubersalzung der Lagunen (oder auch gewisser groBer Inlandbecken, z. B.
Aralsee — Remane, 1934). Sie konnen letzten Endes bis zur Nanonie und
zu Kimmerformen fithren. Es ist jedenfalls ngherliegend, dafiir in erster
Linie den méichtigen Faktor der Salzkonzentration verantwortlich zu
machen, als einen doch immer mehr oder weniger vagen Zusammenhang
zwischen dem ,formenden” Substrat und der Schalen-Beschaffenheit zu
konstruieren. Ob freilich zu hohe und zu niedrige Salzkonzentrationen un-
mittelbar oder nur mittelbar wirken, wird sich schwer entscheiden lassen.
Wahrscheinlich trifft aber beides zu. Die Reduktion der KorpergréBe in
den Etangs der Camargue und im spater noch zu besprechenden Etang de
Bolmon beweist jedenfalls, daB diese Biotope der individuellen Entwick-
lung nicht férderlich sind; vor allem wohl auch deswegen, weil sie infolge
des Grades ihres Salzgehaltes, extremer Temperaturen usw. schlechte
Nahrungsproduzenten fir die Mollusken sind. DaB trotzdem ein Uberﬂj.lB
an Individuen besteht, deutet Mars so, daB offenbar in diesen abgeschlos-
senen Lebensrdumen die Fortpflanzung gesicherter ist als im Meer. Vor
allem sei das kritische Larven-Stadium in den Lagunen viel weniger durch
die Anwesenheit rduberisch lebender Tiere gefdhrdet. Auch die ,concur-
rence vitale” sei hier infolge der ganz geringen Artenzahl von Mollusken
ungleich schwécher als in den marinen Biozdnosen, Mars bezieht sich dabei
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auf Brunelli (1930; 1933), der wohl auch als erster in seinen Arbeiten iber
Assoziationen mediterraner Lagunen-g!e-w‘éssler das Prinzip LArtenarmut —
grofe Individuenzahl® herausgestellt hatte, welches nenerdings eine Publi-
xation von Kaltenbach (1949) auch fir fossile Moilusken (Nordafrikas) be-
stitigen konnte.

Im ibrigen kann der den Studien von Mars hauptsachlich zugrunde-
liegende Etang de Berre bei Marseille, der gréBte der franzosischen medi-
terranen Etangs mit mehr als 15000 ha Flache, ebensowenig wie der ihm
faunistisch sehr nahestehende Etang de Thau, tkologisch mit den typischen
Lagunen des Rhone-Deltas gleichgestellt werden. Schon ihre Tiefe — beim
ersteren bis 9 m, beim letzteren bis zu 30 m — weist auf einen ganz an-
deren geologischen Ursprung hin. Der Etang de Berre rihrt nicht von einer
Delta-Bildung her, sondern wurde beim Riickzugq des Meeres wiahrend der
praflandrischen Regression ausgeleert und in der flandrischen Transgres-
sion im Hohepunkt der Wirm-Zeit wieder aufgefiillt, Der marine Cha-
rakter dieser Strandseen bleibt unverkennbar: Im Etang de Berre ist der
Salzgehalt etwas niedriger als jm Meer, was durch die Absperrung und den
ZufluB von SiBwasser bewirkt wird. Seine isolierte Mollusken-Fauna weist
nicht nur Litoral-Formen auf, sondern auch solche, die im Meer selbst teil-
weise in viel groBeren Tiefen vorkommen. DaB die Artenzahl erheblich

Teduziert ist, erkldren Absperrung, Isolierung, geringe Tiefe und gerin-

gerér Salzgehalt zur Geniige. Immerhin betragt sie rund 100 Formen
gueg'exiii‘oef den 28 (bzw. 6) Atten in den Etangs der Camargue, also doch
eine sehr erhebliche Bereicherung. Mars bezeichnet den Etang de Berre
und den de Thau als Brackwasserseen, ahnlich™ dem Schwarzen Meer. In
solchen gehe zwar eine allmahliche physiologische Differenzierung der
mediterranen Mollusken vor sich, die jedoch ihren Ausdruck noch nicht
odér kaum auch in morphologischen Differenzierungen erhalten habe. So
koéonnen z. B. die mediterranen Mollusken des Schwarzen Meeres eine
Riickkehr in ein Milieu von mehr als 2,8% Salzgehalt nicht mehr vertra-
gen. Die. vorgenannten Etangs enthalten Brackwasser in des Wortes eigen-
ster Bedeuntung, also ein Gemisch von S{iB- und Meerwasser, dessen Salz-
gehalt mithin unter dem des leizteren liegt. Die Lagunen der Camargue
hingegen enthalten Wasser, dessen Salzkonzentration — mindestens
temporar — weitaus hoher ist als die des Meeres selbst und beim allmah-
lichen Verdunsten stellenweise praktisch bis zur Sattigung ansteigen kann.
Der Etang de Berre ist aber immer noch als isohaliner mariner Biofop zn
definieren, im Gegensatz zu den inkonstanten, temporér hyperhalinen,
biotisch sehr verarmien lagundren Biotopen der Camargue-Salzseen mit
ihten in jeder Hinsicht exzessiven Verhalinissen.

Der Etang de Bolmon, ein Anhingsel des Etang de Berre und:von ihm
nur durch eine schmale Nehrung abgetrennt, ist interessanterweise ein
ausgesprochen intermediarer Typ, der in vieler Beziehung den Etangs des
Rhéne-Deltas dhnelt; so mit seinem stets wechselnden, zeitweige -erheb-
lichen Salzgehalt, der geringen Tiefe (bis 2 m), der starken Arten-Ver-

|
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armung (nur noch 10 Mollusken-Arten) und der GrdBen-Redukiion der
Herzmuscheln, die denen der Ostsee sehr dhnlich sind.

Die Fauna -der mediterranen Etangs ist (nicht nur soweit sie die Mol-
lusken betrifft) in verschiedenem MaBe ein Relikt der originalen Meeres-
fauna. Ein Typ wie z. B. der Etang de Berre ist, als Biotop beirachtet, der
erste Grad, den die Entwicklung in isolierten Meerwasserbecken ein-
schlagt; den letzten Grad der Umwandlung bilden die laguniren Typen
wie die Etangs der Camargue, insbesondere «er Vaccarés und seine Ad-
nexe. Die Lebensbedingungen werden, langsam aber sicher, schlechter; die
Tierwelt nimmt allmahlich den Charakter einer Reliktenfauna an. Hier
bleiben als Reste des Molluskenlebens schlieBlich kaum mehr als Cardium
edule, Cardium exiguum, Abra ovala, Rissoa oblonga, Rissoa lineolata
und einige Paludesirina (—Hydrobia-)Arten. Die nach Gourret (1897) im
Vaccarés vorkommenden Muscheln Tellina tenuis und Abra alba scheinen
seit der volligen Abdeichung des Lagunensees infolge der dadurch hervor-
gerufenen UbermédBigen Fluktuationen der Salzkonzentration verschwunden
zu sein,

Von den Unmengen der in den Etangs lebenden Herzmuscheln zeugen
die Uferwalle aus ihren Schalen, die als kleine Diinen, bis zu 30 cm hodh,
die Lagunen sdumen. Sie beweisen aber auch, daB unter den herrschenden
Umwelisbedingungen sogar die Grenzen der dkologischen Valenz dieser
eurybken Art oft genug Uberschritten werden. Die gréfieren” von den
Rhonearmen herkommenden Kanéle sind dann an ihrer Mundung in die
Etangs oft durch meterhohe Muschel-Barrieren versetzt, die mehrmals im
Jahr weggerdumt werden missen. Die ausnehmend hohe Mortalitdt bei
temporarer Ubersalzung, Uberhitzung, Austrocknung oder Vereisung,
welche hauptsédchlich die noch micht adulten Individuen betrifft, kann nur
— wie schon gezeigt wurde — eine ungewohnlich ginstige Fortpflanzungs-
quote ausgleichen, Die von ornithologischer Seite aufgestellte Behauptung,
daB es im Vaccares keine lebenden Herzmuscheln gébe, mutet — wie
bereits Hertzog (1935) hervorhebt — angesichts der Myriaden von Schalen
seltsam an. Es bliebe dann ja immer die Frage offen, woher diese Muscheln
denn wohl stammen sollten, \

3 Paludesirina (=Hydrobia)-Arien leben — wie schon gesagt — eben-
falls in den Lagunen. Da die meisten Bythinelliden (=Hydrobiiden im
engeren Sinne, nach Ehrmann) SiiBwasseratten, und nur relativ wenige
Bradcwasser-Bewohner sind, diirften sie sich an dieses erst sekundir an-
gepaft haben. Solche Brackwasser-Schnecken finden sich in den Lagunen
und salzigen Siimpfen; ihre Hauptentwicklung entfalten sie — besonders
mit Paludestrina acuia — in den seichten Verbindungsgraben, die von den
slidlichsten Etangs zum Meer hinleiten. Offenbar sagt den Tieren das
Gemisch frischen Seewassers mit dem der Lagunen am meisten zu. Tat-
sdchlich kann durch diese Mischung auch niemals eine so extreme Uber-
salzung eintreten, wie in den gegen das Meer abgedeichten nérdlicheren
Lagunen. In Kistennahe tberziehen die winzig kleinen Decdkelschnecken
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{(GroBe 3,5—5 mm) als eine ununterbrochene schwarze Schicht weithin den
Grund der Gewdsser. Jaeckel (1952) gibt flir die Schlickflachen der Nord-
see amn, daB die dort am h&aufigsten vorkommende Wattschnecke Hydrobia
(Paludestrina) ulvae (Gréfe 4—5—10 mm) in einer Hoéchstmenge von
33—37 Exemplaren pro 25 qcm festgestellt wurde. Eine Auszéhlung der
auf dieselbe Fldche treffenden lebenden Exemplare von Paludesirina acuta
ergab am 19, V. 53 in einem flachen Graben beim Leuchiturm de Farman
streckenweise mindestens 130 Stidk.

In sehr heiflen Sommern werden am vollstindig ausgetrocknefen La-
gunenstrand lebende Exemplare dieser Art bis 40 cm tief in den Géngen
von Nereis aufgefunden (vgl. auch unter Insekten). Nach Deleurance (1944)
flottieren manchmal gro8e Mengen dieser Schnecken planktontisch in den
Lagunen, was er als Mittel zur Verbreitung ansieht. Schwarz .(1929) konnte
dasselbe in der Nordsee beobachten.

Die Massen abgestorbener Konchylien weniger Arten in den Salz-
gewdsserm der Camargue sind es, die nicht zuletzt dazu beitragen, dem
Grundschlamm zeitweise fast den Charakter eines Nahrbreis zu geben.
Besonders in der heilen Jahreszeit, wahrend der das Wasser stark ver-
dunstet, und die Mollusken, Kleinkrebse sowie die tierischen und pflanz-
lichen Mikroorganismen abzusterben beginnen, ist der Gehalt des Schlam-
mes an organischen Bestandfeilen nach Madon (1932) und Gallet (1949)
sehr hoch, namlich 6—8%. Die steigende Salzkonzentration tragt gleich-
sam zur Konservierung dieser animalischen und vegetabilischen Reste bei.
Man kann geradezu sagen, daB die Flamingos sich dann von Schlamm er-
nahren, den sie vermittels ihrer Lamellenschndbel filtrietend durchseihen,
bis nur der Sand iibrig bleibt.

Land-Mollusken

Auch die Landschnecken der Camargue unterliegen der gleichen Arten-
Verarmung, die so gut wie die ganze niedere Tierwelt des Gebiets be-
troffen hat.

Den terrestrischen Mollusken wurde in der vorliegenden Arbeit besondere
Aufmerksamkeit gewidmet, ohne dabei allerdings faunistische Vollzdhligkeit
erzielen-zu wollen. Dazu hétte auch die zur Verfiijgung stehende Beobachtungszeit
langst nicht ausgereicht. Beabsichtigt ist vielmehr, am Beispiel weniger, aber
charakteristischer Arten vor allem wiederum die O6kologischen Besonderheiten
aufzuzeigen, welche die geschilderten Umweltsfaktoren bedingen.

Immerhin deutet ein Vergleich mit den — sehr sparlichen — in der Literatur
sich findenden speziellen Angaben iber die Landschnecken der Camargue darauf
hin, da die wesentlichen in Frage kommenden Formen beriicksichtigt sein diirften.
Ebenso enthdlt eine im Naturhistorischen Museum zu Basel aufbewahrte, von
L. Hoffmann stammende Schnedten-Sammlung aus der Camargue nur wenige
Arten, die bei .den Untersuchungen fir die vorliegende Arbeit nicht aufgefunden
wurden. )

In einer alteren Verdffentlichung (Lucas, 1913/15) werden 33 Schnecken,
davon 27 Landformen, genannt, die der Autor im Geniste der Grofien
Rhone bei. Salin de Giraud in der sidlichen Camargue sammelte, Natiir-

lich geht daraus nicht hervor, welche dieser Arten die Ufer der Miindungs-
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arme auch lebend bewohnen. Verfasser gibt nur an, daB von ihnen 22
Arten im Tal der Rhone hdufig seien, wéahrend sie in der Camargue
selbst nicht vorkdmen. Dieselben sind jedoch nicht spezifiziert.

Paulus. (1942) fiihrt in seiner Arbeit iiber die Molluskenfauna des
Mindungsgebiets der Kleinen Rhéne iiberhaupt nur 5 terrestrische Formen
an. Allerdings sind das lediglich solche Arten, die in mehreren Exemplaren
aufgefunden wurden, wahrend die nur in einem Stiick beobachteten uner-
wdahnt bleiben.

Nun ‘weisen aber die von feuchten Auwildern eingesdumten Rhéne-
arme vornehmlich mehr -oder weniger hygrophile Schnecken auf, die in
der eigentlichen Camangue selbst mirgends zu finden sind. So wurden z. B.
Helix (Helicogena) melanostoma, Cepaea nemoralis, Helicodonta obvoluia,
Fruticicola hispida, Fruticicola sericea, Theba carthusiana, Helicella (Xero-
tricha) (=Candidula) conspurcata, Helicella apicina, welche in den beiden
vorgenannten Listen nicht erscheinen, von mir noch am Rand der Rhone-
Auwalder vereinzelt angetroffen, nirgends aber sonstwo im Delta-Gebiet.
(Dagegen stammen Basler Stiicke von Theba carthusiana von Sumpf-
réndern inmitten der Basse (Le Pebre) und Haute Camargue (Marais de
St. Seren)).

Cyclostoma (=Pomatias) elegans konnte ich weder an den Strom-
armen noch in der Camargue selbst finden, obwohl sje als ziemlich ,xero-
phil” giit und von beiden Autoren genannt wird.

In der Tat sind ja die feuchten Uferwaldungen an den Miindungsarmen
nichts anderes als eine bis zum Meer vorgetriebene Verlangerung <der
Biotope zu Seiten des ungeteilten Stroms nérdlich des Deltas. Es versteht
sich von selbst, daB die beiden Hauptarme der Rhéne die primiren Leit-
linten gewesen sein miissen, lings derer «die Einwanderung der Land-
mollusken in das Alluvial-Delta erfolgt ist. Viele ihrer Faunen-Elemente
vermochten und vermdgen jedoch unter den Lebensbedingungen der
Camargue selbst nicht mehr zu existieren und fehlen ihr daher vollstindig;
so die allermeisten der mit rund {17 ,quten Arten” bei Caziot (1894) fiir
die Gegend von Avignon angefithrten Landschnedken oder der von Berner
(1941) aufgezdhiten 7?5 Formen aus der Umgebung von Marseille. Die
héhere Artenzahl der ersteren Region gegeniiber der letzteren erklart sich
aus dem gerade dort lokalisierten Zusammentreffen mediterraner und -
alpiner, bzw. subalpiner Faunen-Elemente, Sie erreichen hier zum Teil
die nérdliche, bzw. siidliche und westliche Grenze ihrer Verbreitung.

Ganz besonders auffallig wird der Wechsel im Faunenbild, wenn man
die haufigsten und markantesten Schneckenarten der Alpilles (Chaine des
Cordes; Montmajour; Les Baiix), der letzten Auslaufer der Stdwestalpen,
zum Vergleich mit herbeizieht. Ihre &uBersten Kalkfelsen-Riffe, die von
den charakteristischen mediterranen Pflanzen-Formationen der Garrigue
und Macchie bedeckt sind, iiberragen das ebene Schwemmland der Rhéne,
an das sie knapp 8stlich von Arles unmittelbar heranreichen.
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. Von 8 sehr typischen und haufigen Schnecken der Alpilles treten mur
2 regelmé&Big und zahlreich auch in der Camargue auf: Leucochroa candi-
dissima und Eobania vermiculata. Helix (Cryptomphalus) aspersa wurde
hier ausschlieBlich in den Gemiiseanpflanzungen bei den menschlichen
Ansiedlungen der ,Kulturoasen” aufgefunden. Sicherlich ist sie hierher
nur eingeschleppt worden, vielleicht auch absichtlich eingebiirgert, da sie -
in Frankreich als Nahrungsmittel geschdtzt wird. Ubrigens finden sich
ebenso ausschlieBlich in den Gemiisegarten Nacktschnecken der Art Agro-
limax (=Deroceras) agrestis, Helix melanostoma und Cyclostoma elegans
beschrinken sich — wie schon gesagt — im Rhéne-Delta auf die Auwdlder
der Stromarme; beide sind aber auch dort selten

Die restlichen 3 Arten: die schdne, groBie Zonites algirus, Rumina
decollata und Chondrina (Solatopupa) similis scheinen im ganzen Rhéne-
Delta vollstindig zu fehlen. Die beiden ersteren Arten sind sonst in der
ganzen Provence ubiquitdr; die letztgenannte Art ist zwar sehr ,xero-
phil”, dabei aber ausschlieflich an Felsen gebunden und daher fiir die
Camargue a priori nicht zu erwarten.

Von é.usgesprochen hygrophilen Arten ist wohl nur Succinea elegans.
die man als fast amphibisch bezeichnen kann, iiberall in und an den
Wasserldufen oder StBwassersiimpfen inmitten der Camargue haufig zu
finden, wo sie an den Sumpfpflanzen lebt. Durch ihre absolute Bindung
ans Wasser konnte diese Landschnecke ohne weiteres auch in das Trocken-
gebiet selbst eindringen. Im iibrigen ist diese Art in threm Gesamtvorkom-
men auf den mediterranen Teil Siidfrankreichs (einschl, Korsika) be-
schrankt; nach Norden reicht sie im Rhonetal bis in die Gegend von
Avignon.,

Die typischen Leitformen unter den Landmollusken der Camargue ge-
héren fast alle zu den ,xerophilen” Helicinen und Helicellinen; die Leuco-
chroiden werden durch eine Art reprasentiert. Es sind ausnahmslos medi-
terrane, zu einem GroBteil circummediterrane Formen.

So gut wie lberall in der Literatur wird der Terminus ,xerophil” fir
die Charaktertiere und -pflanzen xerothermer Biotope angewandt. Schon
Dahl (1921/23) duBerte Zweifel an der Richtigkeit dieser Bezeichnung. Denn
es ist wirklich schwer zu entscheiden, ob in solchen Lebensrdumen die
Trockenheit oder aber die Warme der maBgebende Faktor ist. Tatsdchlich
_ ist der Terminus ,xerophil’, auf die Mollusken angewandt, irrefiihrend
und miBverstindlich (vgl. auch Fhrmann und Jaeckel, 1953). Es gibt streng
genommen keine ,xerophilen” Schnecken, sondern nur solche, die
Wiéarme vertragen oder sogar lieben, also ,thermophile”. Schnecken
kénnen sogar ein Bediirfnis nach Sonnenbestrahlung haben und dann nach
Dahl ,heliophil” sein.

Alle Landschnecken brauchen jedoch Feuchtlgkelt ohne ein Mini-
mum an Luftfeuchte konnen sie nicht leben.
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Es ist mithin bei diesen Bewohnern xerothermer Biotope nicht die
Trockenheit, sondern die Warme, die sie suchen. Sie konnen dabei u. U.
ein groBes MaBl von Trockenheit in Kauf nehmen, Zuma_l sie 51ch vor iht
wirksam zu schiitzen vermégen. '

Die meisten der wenigen Arten, die in der Camargue in Massen vor-
kommen, sind nun in ganz auffalliger Weise an das Wasser gebunden.
Zu Beginn meines Aufenthaltes im Rhone-Delta (Endeé April) waren lebende
Schnecken kaum zu finden, worauf mich sogleich auch die Einwohner auf-
merksam machten. Erst einige Tage spater erschienen die ersten Moi-
lusken und sodann sehr schnell immer mehr, Allerdings nur langs der
Graben, Kanéle und Stimpfe zeigten sich zunachst Landschnecken.

Es war in erster Linie die wohl in der Camargue iiberhaupt am haufig-
sten auftretende und prddominierende Euparypha pisana. Zuerst im Frith-
jahrt erschienen iiberwiegend Jugendstadien dieser Schnecke; adulte Stiicke
sind zu dieser Zeit viel seltener. Euparypha pisana wird Ubrigens erst
nach 2 Jahren fortpflanzungsreif; die gegeniiber den gewdibten adulten
Stiicken plan geformten jungen Schnecken wurden lange Zeit als eine be-
sondere Art, Helix catocyphia Bourg., angesehen.

Nach Schilder (1953) variieren die erblichen Merkmale zu einem

“groBen Teile unabhéngig voneinander und koénnen teilweise vielleicht
auch durch lokale Umweltseinflisse modifiziert werden. Dadurch folgen
oértliche Populationen (von Cepaea-Arten) mit denselben Merkmals-Kom-
binationen erst in gréBerer raumlicher Entfernung aufeinander, Die Folge
ist ein mosaikartiges Erscheinungsbild. Dasselbe zeigen sehr deutlich anch
die Populatlonen der in Einfarbigkeit oder Zeichnung mit dunkler Bén-
derung, Stnchelung oder Makeln sehr variablen ‘Euparypha pisana. Auf
engstem . Raum wirken diese oft iiberraschend einheitlich, auf groBere
Strecken hin weichen sie jedoch statk voneinander ab.

Die in dhnlicher Weise wie Euparypha pisana Kolonien bildende Heli-
cella (Cernuella) maritima tritt der ersteren gegeniiber stark zuriick. Hier
und da sind diese Schnecken im Rhéne-Delta zwar hédufig zu finden; stets
aber waren ihre Kolonien doch bedeutend individuenarmer. Nach Germain,
Berner (1941) und Paulus ($942) ist Helicella maritima eine spezielle Li-
toral-Form, ziemlich haufig in der Gegend von Marseille und im Uber-
fluB an der Miindung des Petit Rhoéne vorhanden. :

Helicella (Cernuella). variabilis ist nach Daten von Basler Stiicken am
Viaccarés an Salicornien gefunden worden; Helicella (Cernuella} ambie-
lina massenhaft in <der Haute Camargue. Die nach Germain im ganzen
Siiden Frankreichs hdufige erstgenannte Art soll aber fast nur auf Kalk-
boden vorkommen. Paulus (1942). erwahnt sie nicht von der Kleinen Rhone-
Miindung. Auch Helix ambielina jst hier nicht erwahnt und ebensowenig
im Verzeichnis der Mollusken von Marseille, soll aber nach Germain eben-
falls tiberall im Stiden héufig sein. :
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Die einige Tage nach Euparypha pisana erscheinenden Helicellen und
Cochlicellen waren ebenfalls zu einem Grofiteil junge Stiicke. Es ist aus
diesem Grunde bei den letztgenannten beiden Gruppen die Artzusammen-
setzung nicht immer mit Sicherheit zu bestimmen. Denn die Jugendstadien
der einzelnen species sind notorisch prazise nicht zu unterscheiden. Immer-
hin kann aber ausgesagi werden, daB bei weitem das Gros dieser Popu-
lationen zu den beiden Arten Helicella (Trochoidea) conica und Cochlicella
ventricosa gehort. "AuBerdem dirfien hierbei auch gelegentlich Jogend-
stadien von Cochlicella acuta und vielleicht von Helicella (Trochoidea)
elegans vorhanden gewesen sein. Denn adulte Stiicke der ersteren Art
wurden einige Male beim Durchsieben von Cardium-,Diinen” (vgl. S. 35)
am Vaccarés gefunden. Die Basler Sammlung enthdlt von beiden Formen
Belegstiicke: von der erstgenannten aus der Haute, von der letzteren aus
der - Zentral-Camargue. Nach Paulus (1942) ist Cochlicella acuta auch an
der Miindung der Kleinen Rhone ebenso héufig wie laut Bermer (1941) in
der ganzen Region von Marseille, dagegen Helicella elegans im ganzen
Departement Bouches-du-Rhéne und bei Marseille (Germain, 1930; Berner)
ausgesprochen selten.

Sehr schnell bedeckt sich sodann im Lauf des Mai die Ufervegetation
der Wasserlaufe und Simpfe mit den charakteristischen Arten. Von An-
fang an war ein gewisser Zusammenhalt in mehr oder weniger lockeren
Gesellschaften festzustellen. Die Schnecken verteilen sich an Scirpus, Jun-
cus, Riedgrasem, Schilf, Suaeda, Artemisia, jungen Tamariskenbiischen
usw., Uberschreiten dabei aber kaum eine Héhe von 50 cm. Euparypha
pisana bleibt immer fir sich, wahrend die Helicellen und Cochlicellen
mitunter durcheinander gemischt, manchmal ebenfalls artenweise ¢e-
trennt sind. '

Erst nach und nach strahlen die Schnecken-Scharen auch in die nahere
Umgebung aus und gehen bis zu einem gewissen Grade sogar auf die Sali-
cornia-Formation iiber. Stets aber bleiben die Rander der Gewdsser Aus-
gangs- und Konzentrationspunkte,

Die im Niveau ihre ebens Umgebung iiberragenden Ufer der Graben
und Kanile stellen wohl auch einen nicht geringen Schutz, besonders fiir
die im Boden iiberwinternden Schnecken, gegen die weitreichenden Inun-
dationen dar,

Genauso wie die primaren Miindungsarme war sekunddr das Netz
natiirlicher oder kiinstlicher Wasserldufe innerhalb des Deltas der Weg
der Ausbreitung von terrestrischen wie aquatischen Mollusken im . allu-
vialen Schweminland. Ein erheblicher Teil der Landmollusken zeigt heute
noch mehr oder weniger jene urspriingliche Bindung; ein anderer, von dem
noch zu sprechen sein wird, ist aber in noch vollkommenerer Anpassung an
die extremen Lebensbedingungen weit in die Salicornieta hinausgedrungen
und fast ausschlieBlich dort zu finden.
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Die aus den vorgenommenen mikroklimatischen Messungen gewon-
nenen Resultate (vgl. S. 19) beweisen, daB die Mollusken-Konzentration
am Rande der Gewdsser keine zuféllige ist. Denn die Vergleichswerte, die
sich aus «en Standorten inmitten der Salicornia-Steppen ergaben, zeigen,
daB der Grad der relativen und absoluten Feuchtigkeit an den erstge-
nannten Biotopen gréBer ist. Ebendiese Werte sind in Wassernihe am
groBten in einer Héhe von 10—30 cm iiber dem Boden, Gerade in dieser
Hohe halten sich die vergesellschafteten Landschnecken so gut wie aus-
schlieflich auf.

Im Gegensatz zu den von Mazek-Fiala (1941) untersuchten Heide-
schnecken (Helicella obvia), die keinerlei besondere Wahl des Aufenthalts-
ortes erkennen lieBen, ist eine solche bei den besprochenen Schriecken
inder Camargue sehr wohl festzustellen. Auch dort namlich, wo an h&her-
wiichsiger Vegetation kein Mangel ist, halten sie streng die erwahnte,
offenbar fiir sie optimale Entfernung vom Erdboden ein. Dagegen konnte
ebensowenig wie von dem genannten Autor in der Camargue auch zur
Zeit der stdrksten Sonneneinstrahlung dieser gegeniiber eine bestimmte
Exposition -der Gehauseteile konstatiert werden; die Schnedten nehmen
vielmehr jede denkbare Lage ein.

Wine_auéh Mazek-Fiala betont, sind alle xerothermen Biotope, was Tem-
peratur und Feuchtigkeit anbetrifft, viel extremer als feuchte; ihre Tierwelt.
ist- also gréBeren Klimaspannen unterworfen, Es gibt jedoch gerade an
xerothermen Ortlichkeiten erhebliche mikroklimatische Unterschiede auf
kleinstem Raum, Infolgedessen stehen den Tieren hier weit mehr als an
feuchten Orten Ausweichméglichkeiten fir ein Aufsuchen der fiir ijhre
Lebensfunktionen giinstigsten Stellen zur Verfiigung. Genau das besagen:
die dargelegten Tatsachen iiber die lokalen Verhaltnisse in der CamargTue

Zwar steigt bei Anndherung an den Boden infolge zunehmender Inten-
sitdt der Riickstrahlung die Temperatur und damit auch die Kérpertempe-
ratur poikilothermer Tiere. Offenbar wird das aber durch die zunehmende
Feuchtigkeit mehr als aufgewogen. Es darf vor allem der wichtige Um-
stand nicht ibersehen werden, daB in Bodennahe die austrocknende Luft-
stromung, der Wind, merklich abgeschwécht wird, besonders auf pflanzen-
bestandenem Geldnde. Der Warme- und Strahlungsschutz, den alle ,xero-
philen” Schnedsen mehr oder weniger besitzen, sorgt in jedem Fall dafiir,
daB die ertraglidhe Temperatur-Grenze nicht tberschritten wird; ihre
hellen, dicken, mit feinsten Luftkammern durchsetzten Gehiuse reflektieren
ihrerseits die Sonmnenstrahlung.

Es ist also nicht so sehr wegen der drohenden Uberhitzung eine be-
sondere Auswahl des ,Ansatzortes” notwendiq, als vielmehr aus Griinden
des zu vermeidenden Feuchiigkeitsverlustes. Die Wahl von mikroklima-
tischen Ortlichkeiten, an denen Temperatur, Luftfeuchtigkeit und eigene
Feuchtigkeitsabgabe als Faktoren im optimalen “Verhéltnis zueqna.nder
stehen, ist flir die Landmollusken ausschlaggebend.
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Das auffilligste Ph&nomen, das sich bei den besprochenen Land-
ochnedken-Arten beobachten 1aBt, ist die Trockenstarre, in die sie
zeitweilig verfallen. Man findet dann die auBerordentlich charakteristischen
Zusammenballungen zahlreicher Individuen iiberall in der Camargue.

" Auch bei uns kommen ja mitunter dhnliche Anhéufungen von Heide-
schnedken, z. B. von Helicella ericetorum, vor. Aber im Mittelmeergebiet
sind solche Akkumulationen unvergleichlich viel zahl- und individuen-
reicher. '

Die Schnecken als feuchtigkeitsliebende Tiere suchen sich im allgemeinen
in der Erde vor Hitze und Austrocknung zu schiitzen. In ausgesprochenen
Trockengebieten, also in Biotopen mit extremen Lebensbedingungen, wie
man sie in allen Mittelmeerléndern, besonders auch in den Wistensteppen
Nordafrikas findet, werden aber die Erdschichten meist viel mehr erwarmt
als die tber ihnen lagernden Luftschichten. Daher massieren sich hier die in
Trockenstarre an Pflanzenteilen zusammengeballien Schnecken in einer
Héhe von 20—40 cm iiber dem Boden, wo sie am wenigsten der Austrock-
nung und iberméBiger Erhitzung ausgesetzt sind.

Im Zustand lethargischer Trodkenstarre konnen Schnecken bei groBter
Einschrinkung aller Lebensfunktionen jahrelang verharren. Gerade Eupd-
rypha pisana wird ganz allgemein als eines der bekanntesten Beispiele
fiir Trockenstarre-Anhiufungen genannt, besonders aus Siidspanien und
Algerien von Haas (1929 und 1931). Nach Mazek-Fiala (1934) ist am
Strand von Beirut die Trodkenstarre von- Euparypha pisana insofern mo-
difiziert, als hier die Schnecken tagsibexr in groBen Mengen im heifen
Sand liegen und dabei die mit einem sehr starken Kalk-Diaphragma (sonst
als Epiphragma bezeichnet) verschlossenen Gehduse-Offnungen nach oben
richten. Beim nachtlichen Umherkriechen der nahrungssuchenden Schnecken
wiirden diese Diaphragmen — wie der Autor meint — resorbiert. Meiner
Meinung nach darf das aber keineswegs so aufgefaBt werden, daB die Tiere
einen so starken Kalkdeckel jeweils nur fiir einen Tag bilden, ihn am Abend
resorbieren und morgens. wieder erzeugen. Das wire wohl physiologisch
unméglich, Es diirften vielmehr — nach den Erfahrungen in der Camar-
gue — langere Ruhe- und Aktivitatsperioden miteinander abwechseln.

Die wirksamsten Umweltsfaktoren fiir die ,xerophilen” Schnecken sind
nach Mazek-Fiala die starke Sonnenbestrahlung und die Trockenheit. Er
meint, daB VerschluBhiute, die nur aus Schleim ohne oder mit Spuren
von Kalkeinlagerung bestehen, ebenso die Wasserverdunstung herabsetzen
wie die dicken Kalkdeckel. Er sieht daher in deren periodischer Ausbil-
dung nur eine Reaktion auf iberméaBig starke Sonnenbestrahlung. Bei
keiner ,xerophilen’ Art kdmen so starke Diaphragmen vor wie bei pisana.
Mazek-Fiala ist jedoch im Irrtum, wenn er annimmt, daB Euparypha pi-
sana stets nur starke Kalkdeckel ausbilde. Das scheint vielmehr nur. aus-
nahmsweise der Fall zu sein.. Er stellt die Art in Vergleich mit Helix vir-
gata, die in Trockepstarre frei an Pflanzen sitzt (Lykabettos bei Athen)
und ebenfalls Kalkdeckel produziere. Deren Leben gehe unter.stﬂndigef
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Trockenheit und Hitze vor sich, wahrend die erstere Art diesen Einwir-
kungen nur tagsiiber ausgesetzt sei (nachts ist es am Meerestrand da-
gegen feucht). Dementsprechend seien «die Mantel-Drisen, die die Ver-
schliisse bilden, bei virgata sehr in die Tiefe verlagert. Ebenso liege das
Verhdltnis zwischen pisana und den in Syrien frei an Pflanzen lebenden
«xerophilen” Schnecken.

Nun scheint aber das geschilderte Vorkommen von Euparypha pisana
im vegetationslosen Sand des Meeressirandes (wo sich die Schnecken von
ens Land gespilten Frichten und anderen Abfdllen erndhren) ein lokaler
Ausnahmefall zu sein. Denn die Lebensweise der Art ist sonst ga;riz die-
selbe, wie sie flr Helicella virgata geschildert wird. Man findet pisana
uberall in aufgelockerten oder zusammengeballten Verbdnden an nicht
zu hohen Krdutern, Stauden oder an Ried- und anderen Grasern. So auch
in der Camargue; niemals wurde sie dort direkt am Meeresstrand ange-
froffen, jedoch bereits in den mit Vegetation bewachsenen Stranddinen
und ebenso auf den Binmendiinen der bois des riéges. Auch bei den dich-
testen Zusammenballungen von Hunderten von Stitcken auf einer Pflanze
konnten niemals Epiphragmen konstatiert werden; die Schnecken sind
durchweg nur mit Héutchen von ausgeschiedenem und erstarrtem Schleim
fixiert, sowohl an den Pflanzen wie auch aneinander. Genau dasselbe wird
aus Siidspanien und Nordafrika berichtet (Haas, 1929; 1931).

Dagegen trifft es durchaus zu, daB diese Fixierungshaute zugleich eine
volikommen ausreichende Schutz-Sekretion darstellen, um die Wasserver-
dunstung des Schneckenkorpers einzuschranken und in ertraglichen Gren-
Zen zu halten. ’

Es ist nun sehr bemerkenswert, dal tberali in der Literatur immer nur
die Warme fiir die Trockenheit verantwortlich gemacht wird. Man spricht
zwar stets nur von ,Trockemstarre”; das geschieht aber vor allem des-
wegen, weil (nach Tischler, 1949) die ,Wadarmestarre" stets todlich ver-
lauft, dieser irreversible Vorgang also mit der voritbergehenden Trocken-
starre nicht verwechselt werden darf.

Zweifellos wird an den meisten xerothermen Biotopen die Trocken-
starre primar durch Hitze mit darauffolgender Auvstrocknung bedingt sein.’
Auch in der Camargue wird es sich in dieser Beziehung wdhrend der glut-
heifen Sommerzeit nicht anders verhalten.

Es bleibt nun aber doch festzustellen, daf keineswegs immer nur die
Hitze das auslosende Moment fiir das Eintreten in die Trockenstarre bei
den Mollusken sein maB.

Das trifft voll und ganz fiir die Frihlingsmonate in der Camargue zu.
In dieser Zeit gemédBigter Temperaturen ist ndmlich ohne Zweifel Wi-e»d»emm
der Wind, in der Form des Mistrals, der Hauptfaktor, der — wie be-
reits geschildert — im GroBen und auch hier im Kleinen die biotisch.en_'
Vorgdnge grundlegend beeinfluft.
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Die nachfolgenden Beobachtungen mégen dafiir den Beweis erbringen:

Am 6. V. konnte wahrend des Aufenthaltes in der Camargue erstmals die be-
ginnende Zusammenballung von Euparypha pisana zar Trockenstarre konstatier!
werden. Am Nadunittag des 5. Mai hatte aber erstmals starker Mistral eingesetzt,
der bis zum 11. Mai anhielt. Am 8. Mai waren die Massenanhiufungen an vielen
Orten moch dichter geworden. Die angeklebt fixierten Euparyphen sitzen mit be-
sonderer Vorliebe an voéllig vertrockneten Stauden, z. B. Distel. Haas berichtete,
dafi sie in Siidspanien Kakteen (Opuntien) bevorzugen, und meint, da8
deren Stacheln einen zusdtzlichen Schutz bedeuten kénnten. Wahrscheinlicher
ist wohl, daB die Fixierung an bestachelten Pflanzen, wie Disteln umd Kakteen,
leichter und schaneller zustande kommen diirfte. Auffallend bleibt immer, wie die
Schnedken sich auf irgendeiner Pflanze zusammenziehen, wihrend die benachbarte
vollkommen frei von ihnen gelassen wird.

Abb. 6. Euparypha pisana in Trockenstarre

. -Am 11, V. wurden auf einem jungen Tamariskenbusch von etwa 60 cm Hdhe
iber 200 Stiick gezdhlt; auf einem Juncus aculus-Biischel von 40 cm Hoéhe rand
70 Stiick. Eine vertrocknete Stauwde von 25 ¢m Héhe trug in ihrém unteren Teil
180 grofere und 20 kleinere Euparyphen; iiber ihnen saBen untereinander ge-
mengt 54 Cochlicellen und Helicellen, von der erstgenannten Art streng getrennt.
(Nach Haas wurnden in Algerien an einem Stengel 314 Stiick von Euparypha pisana
gezdhlt.)
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Die Schnecken sind vollkommen zu Klumpen ineinander verbacken, was
den hochsten Grad der Trockenstarre bedeutet. Es 148t sich schwer ent-
scheiden, ob und inwieweit diese innige Vereiniqung der Einzelindividuen
einen erhéhten Schutz gegen Verdunstung bilden kémnte, etwa durch ge-
meinsam ausgeschiedene, dickere Sekretionsschichten, Bher diirfte daria
nur ein bel voriibergehender Verschlechterung der Lebensbedingungen
engeres, quasi soziales Zusammenhalten zu erblicken sein, wie man es ja
bei vielen Tieren, auch poikilothermen, wahrend der Winterstarre kennt.

Am 11. 5. war also nach tagelangem Mistral wohl so ziemlich der
Hoéhepunkt der Zusammenballungen erreicht. An diesem Tage aber betrug
das Temperatur-Maximum 19,8, das Minimum nur 7,4%; Warmegrade also,
die unter gar keinen Umsténden das Phinomen der Trodkenstarre herbei-
fithren kdnnten und wiirden.

Starker Wind kiithlt zwar ab, trocknet aber auch sehr intensiv aus. Es
liegt daher auf der Hand, daB der Mistral-Sturm von gréBtem EinfluB auf
die LebensduBerungen der Landmollusken sein muB. Er allein ist .mithin
die Veranlassung fiir die Trockenstarre, in welche die Schnecken-Popula-
tionen alsbald verfallen, solange er weht.

Durch Farbmarkierungen und néchtliche Kontrolle konnte an diesen
Standorten weiterhin festgestellt werden, daB die Schnecken-Akkumula-
tionen auch wahrend der Nacht unverdndert zusammenhielten. Das war auch
zu erwarten, denn der austrocknende Wind weht ja auch die Nacht iiber.

Eine zweite heftige Mistral-Periode begann am 27. 5. und flaute gegen
Ende des Monats ab. Auch in diesem Zeitraum teilweise duBerst starken
Sturmes und kiihler Temperaturen erschienen — diesmal im &uBersten
Sitden der Camargue beobachtet -— sogleich wieder die massenhaften
Schnecken-Anh&dufungen in ganz derselben Art und Weise. Sie konnten so-
wohl langs der Wassergraben in der Nahe der Meeresklste, als auch am
westlichen Abhang des grofien Rhénedamms, also an der Grenze zwischen
dem Auwald und den Salicornia-Steppen, festgestellt werden.

Am Ende der jeweiligen Mistral-Periode 16sen sich die Zusamenballun-
gen rasch wieder auf; besonders heschleunigt wurde dleser Vorgang Ende
Mai durch einsetzenden Regen.

Bestimmte mit Farbe markierte Individuen dieser Trockenstarre-Akku-

mulationen von Euparypha pisana konnten am 3. 6. in einem Umkreis von

. hochstens 2—2,5m vom urspriinglichen Standort entfernt wieder aufgefun-

den werden, inmitten der nun wiederum ganz aufgelockerten und sichtlich
aktiven Populationen.

Es gibt hier also ausgesprochene Schnecken-Gesellschaften,
Nach Kiihnelt ( (1944) ist die Ubereinstimmung (= Gleichfdrmigkeit) von
Tiergesellschaften um so gréoBer, je extremer die Lebensbedingungen
sind. Tatsdchlich ist eine solche Ubereinstimmung in der ganzen Camargue
festzustellen, wo sich an den genannten Urtlichkeiten immer und immer
wieder die besprochenen wenigen Arten mit gleicher Lebensweise bei-
einander finden.
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-Man kann hier also sehr wohl von lokal beschrankten, zwar arten-
armen, aber doch cine charakteristische Kombination bildenden Assozia-
tionen sprechen.

Ebenso deutlich wird die Bindung an bestimmte Pflanzen-Formationen,
namlich die sich von den dominierenden halophilen Salicornieten scharf
abgrenzende Ufer-Vegetation der Gewésser, im weiteren Sinne iiberhaupt
an die halophoben bis schwach halophilen Pflanzengesellschaften der Ca-
margue, soweit sie in xerothermen Biotopen gelegen sind. Immer aber
bleibt die spezifische Trennung von Euporypha pisana auch auf derselben
Pflanze aufféllig; sie ist nie mit den Helicellen und Cochlicellen unter-
mischt, wihrend diese selbst oft in buntem Durcheinander, besonders auf
Binsen, gefunden werden, Trotzdem ist es durchaus berechtigt, von ,Ge-
sellschaften” zu sprechen. Bemer (1941) bestreitet das, weil die (meist)
strenge spezifische Trennung ,xerophiler” Schnecken in denselben Bio-
topen die Zwischenanziehung eines ,sozialen Phanomens” vermissen lasse.
Dieses Kriterium scheint jedoch keinesfalls immer erforderlich, um udie
Bezeichnung , Assoziation” zu rechtfertigen; es diirfte — im Gegenteil — .
nur recht selten in Erscheinung treten.

Diese Landmollusken-Gesellschaften werden auch sicherlich nicht nur
als direkte Nutznieler der Pflanzen-Assoziationen, die sie so sichtbar be-
vorzugen, angesehen werden konnen. Die Hauptgriinde fiir diese Bindung
sind vielmehr in den értlichen mikroklimatischen Verhilinissen zu suchen,
unter denen die betreffenden Pflanzen gedeihen, und von denen bereits
die Rede war.’ '

Die besondere Verarmung und Erscheinungsform auch der Pflanzen-
welt hat eine Arten-Kombination in solchen Klein-Gesellschaften von Mol-
lusken zur Folge, der man anderswo in nicht so extremen, Skologisch
«breiteren” Biotopen kaum in der gleichen scharfen Ausprigung wieder
begegnen dirfte. '

Es sind in der Camarguwe eben auch die Tier-Gesellschaften -verarmt;
ja, es konnen gewisse, durch bestimmte Pflanzen-Formationen - gekenn-
zeichnete Biotope Uberhaupt nur von einer charakteristischen Art einer
bestimmten Tiergmippe beherrscht sein. '

So ist die Schnecke Eobania vermiculata im Bereich des Rhone-Deltas
zwar auch an den Randern der Wassergraben, haupisdchlich jedoch in den
Salicorpieten zu finden, wo sie sich aber fast ganz auf das Salicornietum
fruticosae, also das salzdrmere Areal, zu beschrdnken scheint. In der Zeit
meiner Beobachtungen waren jedoch die allermeisten dieser sehr zahl-
reichen Schnecken. tote Schalen; nur verhaltnismaBig wenige lebende, iiber- .
winterte Stiicke. Es konnen dann an kaum wahrnehmbaren Gelandesenken
die leeren Gehduse ein lokales Massenauftreten vortduschen. Dieses Bild
kann aber dadurch entstehen, daB Wasser und Wind wahrend und beson-
ders am Ende der Inundationen die leeren Schalen massenweise in Ge-
ldnde-Vertiefungen zusammenschwemmen. Dall diese Art indessen in der
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Camargue sehr stark vertreten ist, steht fest. Jingere lebende Stiicke
fressen auch in Menge an allerlei Gemiise, z. B. Artischocken, zusammen
mit. Helix aspersa; wie die letztere ist auch Eobania vermiculata eBfbar.
Im ibrigen lebt sie in Sudfrankreich sonst Uberall in offenerem Gelande
mit nicht zu dichter und hoher Vegetation, vor allem im Kulturland, oft
auch unmittelbar am Meeresstrand; sie gilt als wenig heliophil, verbirgt
sich gegen zu starke Sonneneinstrahlung in der Erde, kann aber offenbar
dann auch hohe Tewmperaturen ertragen. Nach Germain (1930) .und Berner
(1941) liebt sie zwar die direkte Sonnenbestrahlung nicht, ist aber dennodh
.Xxerophil”.

Eine der interessantesten Landschnecken der Camargue ist zweifellos
Leucochroa candidissima, Sie tritt ndmlich gerade an den salzreichsten
Stellen, in dem Salicornieturn macrostachyae, auf. Die lokale Bindung an
diese Pflanzen-Formation ist deshalb besonders auffallig, weil die dort in
sehr grofien Mengen vorkommende Schnecke ausgesprochen dominiert und
auBer ihr kaum noch andere Arten zu sehen sind.

Auch in der ostlich unmittelbar an die Camargue grenzenden fast
vollig vegetationslosen, wistenartigen Steinebene La Crau soll Leucochroa
candidissima zeitweise in Menge auftreten, wie ortsansissige Biologen be-
richten.. Bei einer ganztdgigen Exkursion in dieses Gebiet Amfang Juni
konnten «dort jedoch {iberhaupt keinerlei Mollusken festgestellt werden.

Leucochroa candidissima kann geradezu als Prototyp der ,xerophilen”,
also thermo- bzw. heliophilen mediterranen Schnecken gelten. Schon ihr
kalkweifles, Uberaus didkes und steinhant-unzerbrechliches Gehduse zeigt
~dén Habitus dieser Warme-Tiere in der Vollendung. Sie ist die hellste -
Form unter allen europdischen Schnedken, Schon Caziot (1893/94) betont,
daB sie, wie wenige andere, dazu geschaffen sef, der Hitze und dem Mistral
Trotz zu bieten. In Frankreich ist diese circummediterrane Art gamz auf
die Provence, und am Meer auf die Olbaum-Zone beschrankt. In den See-
alpen steigt sie bis zu 1000 m. Nach Caziot ist sie noch bei Avignon héufig,
aber nur in den Gebirgsziigen beiderseits des Stroms, wahrend sie nie-
mals in die Ebene an diesem herabsteige. )

AuBerhalb der Camargue ist Leucochroa candidissima ein typischer Fel-
senbewohner, der z. B. iiberall in den Alpilles, im lichten Gelinde mit
lockerem Pflanzenbewuchs, sich in groSen Mengen, unbeweglich und voll
der Sonnenbestrahlung exponiert, an den Felswéanden und -blécken findet;
gerade so wie z. B. die kleine Chondrina similis, Wahrend die letztere
Art aber niemals an anderen Biotopen vorkommt, ist bei Leucochroa can-
'didiss_ima die Anpassungsfdhigkeit an gdnzlich anders gestaltetes dko- .
logisches Milien offensichtlich sehr erheblich. Denn es a8t sich kaum _eih
gréoBerer 8kologischer Gegensatz vorstellen als das Hausen an Felsen, wo
offenbar Flechten die Hauptnahrung bilden, und das Leben in den salzigsten
Kistensteppen. In den letzteren Biotopen findet man die Art an der Erde
und-auch an den' Salicornia-Biischen. Tagsiiber sitzen die Schnedken dort,
mii{ Schleimverschliissen und bei starker Hitze und Trockenheit auch mit
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Epiphragmen versehen; unbeweglich, und erst in der Dammerung und der
kiithleren Nacht werden sie aktiver. Dagegen kommt es nicht, wie bei den
anderen Charakter-Arten der Camargue, zu Trockenstarre-Zusammenbal-
lungen, sondern die einzelnen Individuen bleiben stets mehr oder weniger
fir sich.

Ein Vergleich dieser Schnecken aus den Salzsteppen der Basse Camargue.
mit solchen aus dem Gebirge der Alpilles 148t auf den ersten Blick er-
kennen, daB die Sliicke der erstgenannten Provenienz ganz erheblich
grofBere MaBe aufweisen als die letzteren. Der Unterschied ist so in die
Augen fallend, daB er gar micht fibersehen werden kana.

Nach Rensch (1932), der die GréBenverhdlinisse mediterraner ,xero-
philer” Landschnedzen einer genauen vergleichenden Betrachtung unterzog,
ist bei Leucochroa candidissima eine fortschreitende, variationsstatistisch
reale Vergréferung der Schalen in der Fundort-Reihenfolge: Stidfrankreich
— Paldstina — Algerien — Tunesien zu konstatieren.

Es lag nahe, dafiir die zunehmende Wirme verantwortlich zu machen.
Die Meinungen dariiber, ob das zutrifft, gehen oder gingen jedoch erheb-
lich auseinander.

Nach Taylor (1894) sind die sich widersprechenden Ansichten jedoch
vereinbar, da die GroBe der Schnedten sowohl oberhalb wie unterhalb
eines Optimums der Temperatur und der jidhrlichen Niederschlagsmenge
abnehme. Das wire also derselbe Fall, wie wir ihn hinsichtlich der Salz-
Konzentration fiir Cardium als wahrscheinlich angenommen haben.

Nach Lais (1925j kann jedoch das Optimum der Temperatur sehr ver-
schieden liegen, je nachdem, ob es sich um wirmebedirftige oder the:-
mophobe Arten handelt. Im ganzen betrachtet, ist flir die thermophilen
Schnedken die Temperatur, fiir die nicht thermophilen die Feuchtigkeit,
in der Form der Regenmengen, der auschlaggebende Faktor, Die wé&rme-
bedlrftigen Arten werden in heiBeren Lebensrdumen auch dann noch
gréoBer, wenn es bedeutend trockener ist als in den anderen von ihnen
bewohnten Gebieten. Nutr wenn die Niederschlagsmenge an und fiir sich
gering ist, hat auch die Haufigkeit der Regentage und die Dauer einer
absoluten Trockenzeit — nach Rensch — Bedeutung auch fir die thermo-
philen Arten. So dirfte — demselben Autor zufolge — die geringe GréBen-
zunahme von Leucochroa candidissima in Paldstina gegeniiber Sidfrank-
reich, bzw. das Zuriickbleiben in der GréBe gegeniiber den Stiicken aus
Algerien-Tunesien, auf die geringe durchschnittliche Jahresregenmenge
(48,7—66,1 cm) und die geringe Zahl der durchschnittlichen Regentage
pro anno (57,6) gegeniiber Nordafrika (Niederschlagsmenge und Tempe-
ratur etwa dieselben: dagegen rund 105 Regentage in Algier) zuriickzu-
fiihren sein. '

Fir die Camargue dirften diese Faktoren vergleichsweise ausscheiden,
da — wie im Abschnitt diber das Klima gezeigt werden konnte — die
Regenmenge nicht besonders niedrig, wenn auch ziemlich konzentriert ist. -
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Die unbezweifelbare Grofienzunahme der aus den Salzsteppen stani-
menden Sticke von Leucochroa candidissima gegeniiber jenen aus den
unmittelbar benachbarten Gebirgs-Biotopen, und dariiber hinaus aus Std-
frankreich tiberhaupt, kann nicht durch wechselnde Feuchtigkeitsverhilt-
nisse, insbesondere die Regenmenge und Konzentration, erklirt werden.
Denn die Gesamt-Menge der Niederschldge in der Camargue ist, wie ‘ge-
zeigt wurde, kaum geringer, nach den Durchschnittswerten von 4 Jahren
zu schliefen, sogar um ein Weniges gréBer als in den benachbarten Ge-
bieten, und die vergleichsweise geringere Anzahl der Regentage (= gro-
Bere Konzentration) kann dann auch keine Rolle spielen.

Es sind also offenbar die hdéheren Temperaturen in der Salzsteppe
— selen sie groBklimatisch oder mikroklimatisch bedingt —, die hier als
direkte Umweltbeeinflussung fiir diese thermophilen Schnecken par excel-
lence die zusagenderen Lebensbedingungen schaffen und die Gréfen-
zunahme bewirken,

Schon Caziot gibt Gbrigens interessanterweise an, daf die Schnecken
dieser Art aus <en Gebirgsziigen beiderseits der Rhéne ,alle der gréBeren
Varietdt angehéren”; d. h. also offenbar im Vergleich zu den siidfranzé-
sischen Populationen im allgemeinen. Nur am N o rd - Abhang der Alpifles
trete die kleinere Varietdt auf.

Germain (1930) unterscheidet bei dieser Art eine Form minor, mit einer
Gehduse-Héhe von 9—10 mm und Durchmesser von 12-—14 mm, wahrend
die Formen: conoidea und tecta eine Héhe von 15—16 mm und Durchmesser
von 16—17 mm zeigen. Solche ganz allgemeinen Angaben sind aber kaum
brauchbar. Es sei deshalb lediglich zum groben Vergleich angefiihrt, daB
— ausweislich der noch folgenden Tabelle — die selbst gemessenen
Stlicke aus den Alpilles mit einer Héhe von 11,2—155mm und einem
Durchmesser von 13,6—18,7 mm in der un-g}eféihren GréBenordnung der
Formen conoidea und tecta liegen; die aus der Camargue — Héhe 13,6
bis 17,6 mm, Durchmesser 16,0—21,5 mm — erheblich dariiber.

Die von Rensch ermittelten MaBe fiir studfranzosische Sticke (haupt-
sichlich aus der Gegend von Marseille) ergaben: Héhe 10,8—18,2 mm,
Durchmesser 14,9—21,2 mm.

Es lag nun natirlich nahe, die offenbaren GréBenunterschiede der Po-
pulationen von den Alpilles und aus der Camarque ebenfalls wirklich
exakt variationsstatistisch machzuprifen und sie auBerdem mit den von
Rensch auf dieselbe Weise festgestellten MaBen zu vergleichen.

Nach den Resultaten der Tabelle IIl erweisen sich die errechneten Diffe-
renzen als variationsstatistisch signifikant, Der Unterschied zwischen den
beiden gepruften Populafionen ist mithin echt.

Besonders interessant ist, daB die Alpilles-Population derjenigen von

Paldstina auBerordentlich &hnelt; viel mehr jedenfalls als der nachstbe-
nachbarten aus der Camargue (zu vergleichen mit der Tabelle Rensch, 1932,
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p. 765 ff.). Diese letztere selbst rangiert in der GréBSenordnung zwischen

den Stiicken aus den Alpilles sowie Paldstina und den nordafrikanischen
Schnedken.

(Tabelle I11}

Leucochroa candidissima

i.
Hdéhe
n H in mm M*m
1. Camargue 30 13.6—17.6 M; = 1553 * 0.218
TI. Alpilles 47 11.2—15.5 Ms — 13.23 * 0.162
Durchmesser
n D in mm M+ m
1. Camargue 30 16.0-21.5 M; = 1827 + 0.219
II. Alpilles 47 13.6-—18.7 M, — 16,29 *+ 0.158
2.
Vergleich
H D
Camargue M;—M, 3% Diff. M;—M, 3% Diff.
Alpilles 2.30 0.816 .1.97 0.810

n = Zahl d. vemmessenen Schalen; H — Hoéhe; D — Durchmesser; M — Mittel-
wert; m == mittlerer Fehler. :

Es ist also keineswegs immer notwendig, geographisch sehr weit von-
einander entfernte GroBareale zu vergleichen, um echte Unterschiede
zwischen den Populationen ein- und derselben Art zu finden. Solche sind
vielmehr auch innerhalb eines relativ kleinen Biotops mdglich, wenn er
nur in oOkologischer Hinsicht eine Sonderstellung einnimmt und dement-
sprechend von seiner Umgebung isoliert ist. Das aber gilt eben voll und
ganz von der Camargue.

Die nachgewiesenen GroBenunterschiede diirften indessen nicht erblich,
sondern rein umweltbedingt sein. Daflr spricht z. B. auch sehr der Um-
stand, daB mach Locard (1892) von Algerien nach Frankreich importierte
Sticke von Leucochroa candidissima bereits in der dritten Generation eine
starke Reduktion der Schalenhéhe, bis zu 2 cm, aufwiesen,

Kaltenbach (1950) konnte bei derselben Art und nahe verwandten For-
men -auch in Nordafrika populationsweise, allerdings nicht variations-
statistisch unterbaute GroéBenunterschiede feststellen. Obwohl teils als
Skologische, teils als geographische Rassen betrachtet, wurden doch beide
Kategorien subspezifisch neu benannt,

Zusammenfassung: .
Das Miindungsdelta der Rhoéne, die Camargue, stellt als alluviales
Schwemmland einen abgeschlossenen und gegen seine Umgebung insuldr
abgegrenzten GroB-Biotop dar, Das Haupt-Charakteristikum dieses Lebens-
raumes ist seine biotische Verarmung. Diese findet bereits in der gleich-
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formigen Vegetation ihren Ausdruck, In der Fauna erstreckt sich die Arten-
Verarmung vor allem auf die niedere Tierwelt, bis zu den Insekten ein-
schlieBlich. Der geringen Artenzahl steht jedoch meist ¢ine sehr grofie
Individuenzahl derjenigen Formen gegeniiber, denen die Anpassung an
die besonderen Lebensverhdltnisse gelungen ist.

Die biotische Sonderstellung des Rhéne-Deltas ist geomorphologisch
und geophysikalisch — im weitesten Sinne — bedingt. Den gréBten Ein-
fluB auf die Gestaltung der lokalen Lehensverhaltnisse haben folgende
Faktoren:

1. Das Salz

Seine wechselnde und teilweise sehr hohe Konzentration zieht scharfe
Grenzen fiir eine grofie Anzahl von Organismen, in erster Linie die
wasserbewohnenden.

2. Das GroBklima

ist in den Maxima und Minima der Temperaturen extremer als sonst in
Stdfrankreich und weist lokale Besonderheiten auf. Die ungehinderte
Sonneneinstrahlung wirkt sich sowohl auf den dirftig bewachsenen Boden
der Trockensteppen als auch auf die sehr seichten Salzlagunen aus,

Einen Uberragenden EinfluB nvimmt der NW-Wind, der oft orkanartig
auftretende Mistral, welcher sich auf der deckungslosen Miindungs-
insel am stdrksten auswirken kann.

Dieser Sturmwind steigert auBerordentlich die Verdunstung, reifit alle
Feuchtigkeit an sich, 188t weite Teile der Kiistenebene durch Wasser-
abdréngung iiberfluten vnd in den Gewéssern wie auch im Boden die Salz-
konzentration sehr stark fluktuieren,

3. Das Mikroklima,
dessen Besonderheiien durch Messungen an den wichtigsten und gegen-
sédtzlichen Biotopen in groBen Ziigen erfaBt wurden.

Erhebliche kleinkiimatische Unterschiede ergeben sich gerade an extrem
xerothermen Ortlichkeiten auf kleinstem Raum, Es stehen hier der Tier-
welt grofere Ausweichmoglichkeiten zur Verfiigung als in feuchten
Biotopen.

Der Einfluf der im vorstehenden genanﬁten Hauptfaktoren in biotischer
Richtung wird im einzeinen erdrtert.

Bei der Schilderung der Pflanzenwelt wird vor allem Wert auf die
Darstellung der hier besonders distinkten Pflanzen-Assoziationen gelegt.

Die Tierwelt wird systematisch-faunistisch behandelt, ohne daB Voll-
stdndigkeit angestrebt wurde,

Die Wirkung der wechselnden Salz-Konmzentration wird vor allem am
Beispiel der marinen und SiiBwasser-Mollusken gezeigt.

Klimatische Faktoren bedingen in erster Linie die Verbreitung und die
Lebensweise der Landmollusken.
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Das Phanomen der Trockenstarre wird in der Camargue zeitweise
allein durch die Wirkung des Mistrals hervorgerufen. '

Ein Prototyp der mediterranen thermo- und heliophilen ‘Schnedken,
Leucochz‘oa'candidissima, findet in der Camargue offensichtlich ein Opti-~
mum an Lebensbedingungen. Dies hat zur Ausbildung einer &kologischen
Lokal-Rasse gefithrt, die von allen sonstigen Populationen in der Provence
durch bedeutendere MaBe unterschieden ist und in der GréBe zwischen
Populationen ‘aus Paldstina und Nordafrika steht.
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