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Bewuchsuntersuchungen auf Natursteinsubstraten im 
Gezeitenbereich des Nordsylter Wattenmeeres: Algen 
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ABSTRACT: Fouling studies on natural-stone substrates in the tidal zone of the North 
Sylt wadden sea: Algae. Six different types of test substrates were exposed in the tidal zone 
of the wadden sea near the harbour of List (Island of Sylt, North Sea): Solnhofen limestone, 
Middle Triassic limestone, Bunter sandstone, granite, basalt, and basaltic lava. The test sub- 
strates were fixed to a panel at the midtide to high-water level, the midtide to low-water level, 
and 75 cm below the latter (sublittoral level) ; they were arranged in such a way, that substrates 
with fine granulation alternated with those of rough granulation. A defined boundary between 
the growth zones of Enteromorpha sp. (green algae) and Porphyra purpurea (red algae) was 
observed at the midtide to low-water level. Esteromorpha sp. was found on fine-granulated 
substrates (chalk of Solnhofen, mottled sandstone). Porphyra purpurea settled preferably on 
rough granulated substrates (limestone, granite, and basaltic lava). With increasing irregularity 
of the substrate-surface structure, the abundance of red algae increased, especially on basaltic 
lava. In order to examine granulation effects more closely, chemically equivalent artificial 
solid substrates were installed under identical environmental conditions. The material chosen 
consisted of quartz. Grain size fractions of 0.25 mm, 0.25-0.5 ram, 0.5-1.0 mm, 1.0-2.0 mm, 
2.0-4.0 mm were fixed to panels, providing five artificial substrates of increasing surface rough- 
ness. The boundary between the growth of green algae and red algae was found at 0.5 ram. 
Enterornorpha sp. settled on substrates with granule size < 0.5 ram; Porphyra purpurea on 
substrates > 0.5 ram. The population density of the red algae increased with increasing granule 
size. These observations led to the assumption that the surface structure of the test substrate 
exerts more influence on algal settlement than substrate hardness or chemical composition. 

E I N L E I T U N G  

Um die Wirkung fester, natiirlich gewachsener Substrate auf Bewu&sorganismen 
zu untersuchen, wurden in den Jahren 1971 und 1972 verschiedene Gesteinsarten im 
Gezeitenbereich des Nordsyl ter  Wattenmeeres eingesetzt. Geographische Lage und 
Position der Versu&sgestelle am Bohlensteg der d~inis&en Autof~ihre neben dem Hafen 
yon List (Nordabschnitt  der InseI Sylt) sind in einer friiheren Ver~Sffentlichung 
(LuTuE~, 1976; Abb. 1) ausfiihrlich bes&rieben. Dieselbe Arbeit  enth~iIt Daten iiber 
abiotische und biotische Faktoren, die die Bewu&sorganismen w~ihrend der Jahre 1971 
und 1972 im Untersuchungsgebiet beeinfluf~ten. 

In  der vorliegenden Arbeit  wird dargelegt, wie welt sich neben den daraus resul- 
tierenden allgemeinen S&wankungen in der Populat ionsdynamik zus~itzlich Bewu&s- 
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unterschiede auf den untersuchten Natursteinsubstraten abzeichneten. Hinweise auf 
Literatur iiber Beobachtungen im Rahmen ~ihnlich durchgefiihrter Studien finden sich 
in der oben angefiihrten Publikation. 

MATERIAL 

S u b s t r a t e  

Als Substrate dienten sechs Arten yon Naturgesteinen' Solnhofener Plattenkalk, 
Muschelkalk, Buntsandstein, Granit, S~iulenbasalt und Basaltlava aut~erdem Quarz- 
sand in fiinf abgestut~en Korngr6tgen und ein Kunstprodukt, Siliziumkarbid. Solnho- 
fener Plattenkalk, ein s&wach toniges Sediment, besteht vorwiegend aus organischen 
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Abb. 1: Wasserabgabe yon wasserges~ttigten Versuchssubstraten als Funktion der Zeit und 
wahren Porosit~it 



320 G .  L U T H E R  

S u b s t r a t e  he l l  . . . . . . . .  
m i t t e l f a r b i g  .... 
d u n k e l  -- 

I 

I 

", ,,, t 
A--- i ",,<%° 

x \ ,,,:% 
X "4 ~I . s0 

% 

~X% .18 2 

~ "..:.. "~ " 16 

30 25 20 15 I0 5 % 
w u h r e  P o r o M t ~ t  

l 
_ °  C 

38 

36 

32 

30 

28 ~ 

Abb. 2: Oberfl~ichentemperatur der Versuchssubstrate am 14. September 1972 bei 15,0° C Luft- 
temperatur und I4,7 ° C Wassertemperatur als Funktion der Zeit, Farbe und wahren Porosidit 

Kalkresten, Muschelkalk (Raum Kirchheim bei Wiirzburg) aus anorganischem im 
Meerwasser abgeschiedenen Kalk und Resten organ~scher Herkunfh Beim Sediment 
Buntsandstein (Wertheim am Main) sind die Sandk6rner durch ein tonlges, eisen- 
schi~ssiges, schwach kieseliges Bindemittel verkittet. Das verwendete granitische Tiefen- 
gestein wird als Hornblende-Quarzdiorit (Herchenrode im vorderen Odenwald) be- 
zeichnet. Siulenbasalt und Basahlava, zwei chemisch gleichartige basische Ergui~ge- 
gesteine (Mayener Grubenfeld, Eifel), unterscheiden sich durch die s;iulenf6rmigen und 
stark porigen, schlackigen Strukturen (vgl. BRINI~MANN, 1966; BRUHNS & RA~DOHV,, 
1966). Die Natursteine wurden jeweils frisch aus einem Block gebrochen und mit glatt 
ges~igter Oberfl~iche oder in naturrauhem Zustand fiir die Versuche benutzt. Das Ma- 
terial war bis auf die Ver~inderungen, die bereits beim ersten Kontakt mit der Lu~ 
entstehen, unverwittert (vgl. ZOBELL, 1972). Der Quarzsand, reines Siliziumoxid, 
stammte aus den Kiesgruben yon Gernsheim am Rheim Er wurde zu Substraten mit 
ffinf abgestuEen Korngr6gen (deutsche Industrienorm DIN 1045) verarbeitet" Fein- 



Bewuchsuntersuchungen: Algen 321 

kSrniges Material < 0,25 mm (Schluff bis Feinsand) und 0,25-0,5 mm (Fein- bis 
Mittelsand); grobkSrniges Material 0,5-1,0 mm (feiner Grobsand), 1,0-2,0 mm 
(grober Grobsand) und 2,0-4,0 mm (Feinkies). Ein Zweikomponentenkleber, Dis- 
boxin 444, verband die Sandschichten mit den als Unterlage dienenden Eternitplatten. 
In gleicher Weise wurden die schwarzen, scharfkantigen KSrner des Siliziumkarbids 
befestigt. 

Die technischen Daten der Substrate lieferte das Materialpriifungsamt der Tech- 
nischen Hochschule in Darmstadt (Tab. 1), und einige dieser Werte, die fiir eine Be- 
wuchsentwicklung wesentlich erschienen, sind in Abbildung 1 veranschaulicht. Danach 
kSnnen porSse Substrate (Buntsandstein und Basaltlava) viel Wasser aufnehmen und 
relativ rasch wieder abgeben. Sie speichern jedoch nach einer Zeitspanne, die einem 
Gezeitengang entspricht, mehr Feuchtigkeit als dichtere Substrate (Solnhofener Plat- 
tenkalk, Musd~elkalk, Granit und S~iulenbasalt). Die mit Disboxin getr~inkten Eter- 
nitplatten sind nach Angaben der Firma Disbon (Ober-Ramstadt/Odenwald) als 
extrem dichtes Substrat mit geringer Wasserkapazit~t aufzufassen. 

Die Erw~irmung der Substrate h~ingt yon Farbe und Porosit~it des Materials ab. 
Die bei den Messungen der Oberfl~ichentemperaturen erhaltenen Werte (Abb. 2) Ias- 
sen folgende Tendenzen erkennen: Helle Gesteine (Solnhofener Plattenkalk und 
Muschelkalk) erw~irmten sich bei direkter Sonnenbestrahlung weniger als dunkle. 
Dunkle Gesteine (Granit, S~iulenbasalt) absorbierten W~irme in erheblichem Maf~e. 
Dunkle wasserspeidlernde Gesteine (Bunt sandstein, Basaltlava) bildeten eine Aus- 
nahme. Durch Verdunstung entstehende W~rmeverluste wirkten einer Temperatur- 

erhShung entgegen. Erst nach Verdunstung des Porenwassers trat eine rasche Erw~ir- 
mung ein. Bei besonders langer Bestrahlungsdauer versch~irf~en sich, abh~ingig yon 
Porosit~it und Farbe, die Temperaturunterschiede zwischen den einzelnen Substraten. 
Die k~instlich hergestellten Substrate lief~en sich im Hinblick auf ihre physikalischen 
Eigenschaflcen kaum mit den Naturgesteinen vergleichen. Gemessen an der geringen 
Wasserkapazit~it stand der mit Eternitplatten verkittete Quarzsand der des Granits am 
n~ichsten und zeigte einen diesem Gestein ~ihnlichen Erw~irmungsgrad. Da feinsandige 
Oberfl~ichen das Wasser nach dem Trockenfallen besser festhielten, erw~irmten sich die 
Quarzsandsubstrate im KorngrSt~enbereich < 0,5 mm etwas langsamer als die im 
Grobsandbereich. Dagegen erhShte sich die Temperatur bei Siliziumkarbid, verursacht 
durch die schwarze Farbe, wesentlich mehr (Abb. 2). 

B e w u c h s o r g a n i s m e n  mi t  B e r i ~ c k s i c h t i g u n g  i h r e r  v e r t i k a l e n  
V e r b r e i t u n g  

Die als Prim~irbesiedler auftretenden Organismen (Bakterien, Pilze, einzellige AI- 
gen) wurden bei den Untersuchungen nicht beriicksichtigt. Bei einem Tidenhub yon 
1,70 m hatte sich nicht nur am Untersuchungsort, sondern auch au£ den Versuchssub- 
straten eine vertikale Zonierung herausgebildet (Abb. 3), wie sie sich ausgepr~igter an 
Steilk~isten mit grol~em Tidenhub erkennen l~ii~t. In der Abfolge der beobachteten Zo- 
nierung siedelten nachstehende Algen auf den Substraten: 
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Im Bereich der Mitteltiden-Hochwasserlinie (MThw) ausschlief~lich Formen 
mit f~idigem Thallus wie die Gr~nalgen Enteromorpha sp. und Blidingia minima, 
Ulothrix sp. und Urospora sp. einschliel~lich eines Codiolum-Stadiums, die Rotalge 
Bang&/uscopurpurea. 

Im Bereich der Mitteltiden-Niedrigwasserlinie (MTnw) vorwiegend Formen mit 
blattartig ausgebildetem Thallus wie die Griinalgen Enteromorpha sp. und E. Iinza, 
Ulva sp. und die Rotalge Porphyra purpurea, vereinzelt die Braunalge Petalonia 
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Abb. 3: Versuchsgestell und Versuchsreihen auf dem Hochwasserniveau (HW), Niedrigwasser- 
niveau (NW) und Unterwasserniveau (UW). Die generelle Zonierung der auf den Versuchs- 
substraten angesiedelten Algen ist durch Verfikalkolumnen angedeutet (schraffiert: h~iufig; 
gestrlchelt" seken). 3[ Fadenalgen (Ulothrix sp., Urospora sp. mit Codiolum-Stadium), 2 Entero- 

morpha sp., 3 Enteromorpha linza, 4 Ulva lactuca, 5 Porphyra sp., 6 Ceramium rubrum 

(Ilea) fascia, daneben waren in geringer Zahl die im Bereich der MThw-Linie genann- 
ten Arten vorhanden (ausgenommen Blidingia minima) und teilweise in tieferem Was- 
ser siedeinde Formen mit buschartig verzweigtem Thallus, die Braunalge Ectocarpus sp. 
und die Rotatge Ceramium rubrum. 

Im Bereich st~indiger Wasserbedeckung (75 cm unter MTnw) dominierten neben 
Ulva sp. Formen mit buschartig verzweigtem Thallus, die Braunalge Ectocarpus sp. 
und die Rotalgen Ceramium rubrum, Polysiphonia nigrescens und P. elongata. Entero- 
morpba-Arteu waren nur in geringer ZahI zu finden. 



Bewuchsuntersuchungen: Algen 323 

METHODIK 

P o s i t i o n  d e r  V e r s u c h s s u b s t r a t e  

Fiir die Untersuchungen wurde ein Streifen im jeweils &arakteristischen Bereich 
ausgew~ihit: H o c h w a s s e r n i v e a u (HW), oberes Eulitoral, mit der Mittel- 
tiden-Hochwasserlinie als oberer Begrenzung; N i e d r i g w a s s e r n i v e a u (NW), 
unteres Eulitoral, mit der Mitteltiden-Niedrigwasserlinie als unterer Begrenzung und 
U n t e r w a s s e r n i v e a u (UW), SublitoraI, 75 cm unter der Mitteltiden-Niedrig- 
wassertinie. Die Einteilung der Versuchsreihen nach Kurzzeit- und Langzeitserien und 
Anordnung der Substrate wurden in einer friiheren Ver~Sffentlichung (LuTI~I~R, 1976; 
Abb. 2 und 3) ausftihrli& beschrieben. 

Auf dem Hochwasserniveau, auf dem die Substrate wghrend eines Gezeitenganges 
durchschnittlich 8 Stunden tro&enlagen, waren die Versu&sstreifen starken S&wan- 
kungen yon Temperatur, Salzkonzentration und Lichtintensit~it unterworfen. Hinzu 
kam, vor allem bei auflaufendem Wasser, die me&anische Beanspru&ung dur& Bran- 
dungskr~ifie. 

Auf dem Niedrigwasserniveau wirkten Temperaturen und Austro&nung in abge- 
schw~ichter Form, da die Substrate dur&s&nittlich nut 1 Stunde iiber dem Meeres- 
spiegel auftau&ten. Die mechanis&e Beanspruchung durch Wasserturbulenz war sehr 
intensiv, wie die Brandungshohlkehle in n~i&ster Umgebung anzeigte. Eine sichtbare 
Sedimentation land ni&t statt. 

Auf dem Unterwasserniveau entsprachen die Werte yon Temperatur und Salz- 
gehalt denen des Meerwassers und unterlagen den allgemeinen jahreszeitli&en Schwan- 
kungen. Die Lichtintensit~it bildete hier den entscheidenden Umweltfaktor. Im Sommer 
betrug die Si&ttiefe ca. 2 m; im Friihling und Herbst war das Wasser durch auf- 
gewirbelte Bodenpartikel (st~irkere Wind- und Wellenbewegung) und dem jahreszeit- 
lich bedingten Planktonrei&tum getriibt. Die Si&ttiefe betrug durchs&nittli& kaum 
mehr als 1 m. Dagegen war der Einflut~ der Wasserbewegung geringer als auf dem 
Niedrigwasserniveau. An die Stelle der Oberfl~i&enturbutenz trat in dieser Tide eine 
gleichm~iigige Str~3mung, mit der si& Feinsand und S&li&partikel absetzten. 

Jedem Natursteinsubstrat waren entsprechend seiner Korngr~Sge ein oder mehrere 
Quarzsandsubstrate gegeniibergestellt. Solnhofener Plattenkalk und teilweise auch der 
S~iulenbasalt konnten dem Fraktionsbereich < 0,25 mm eingestu~ werden, Buntsand- 
stein dem Fraktionsbereich 0,25 bis 0,5 mm, Mus&elkalk den Fraktionsbereichen 
< 0,25 bis 4,0 ram, Granit den Fraktionsbereichen 0,5 bis 4,0 ram. Basaltlava nahm 
eine Sonderstellung ein. Der GesteinsflufS gehiSrt - wie auch der des S~iulenbasalts - 
in den feink~Srnigen Bereich, do& da die Oberfl~i&e dur& s&arfkantige Porenr~inder 
(griSgter Dur&messer 4,0 ram) zerrissen war, entstand ein Effekt, der dem eines grob- 
kiSrnigen und s&arfkantigen Materials wie Siliziumkarbid {ihnelte. 

M o n t a g e  d e r  S u b s t r a t e  

Die Tragegestelie fiir die Substratreihen bestanden aus 20 cm starken Vierkant- 
hNzern, die am Bohlensteg des Hihranlegers befestigt waren (LtJT~tER, 1976; Abb. 2). 
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Tabelle t 

Technis&e Daten der Versuchssubstrate (na& einem Protokoli des Materialpriifungsamtes in 
(I8-22 ° C) und Lufffeuchtigkeit yon 50-55 °/o im 

Versuchssubstrate Korngr/Sge H ~ i r t e  Rohdichte Reindi&te 

(ram) (Kp/dm 3) (Kp/dm 3) 

HeO-Auf- 
nahme 

bei 1 atii 

Gewichts °/0 
Raum % 

Solnhofener 
Ptattenkalk 0,06-0,20 3 2,57 2,68 

Muschelkalk 0,02-4,0 3 2,60 2,69 

Buntsandstein 0,2-0,6 4-5 2,34 2,67 
Quarz- 
bestand- 
teilen 
~ 7  

Granit 0,6-2,0 6-7 2,74 2,78 
bQll;~rz- 

estand- 
teilen 
=~7 

S~iulenbasalt t,0 6 
mit Ein- 
spreng- 
lingen 

Basaltlava 1,0 6 
mit Ein- 
spreng- 
lingen 

Ouarzsand: 
Feinsand <-0,25 5-6 

Mittelsand 0,25-0,5 5-6 

Felner Grobsand 0,5-1,0 5-6 

Grober Grobsand 1,0-2,0 5-6 

Feinkies 2,0-4,0 5-6 

Siliziumkarbid 2,0-4,0 9 

•,63 
4,19 
0,32 
0,86 
4,48 

10,48 

0,09 
0,25 

2,90 2,98 0,71 
2,06 

2,13 2,84 3,18 
6,77 

Die Rahmen mit den Substratreihen konnten in Laufschienen bis zu einem fixlerten 
Punkt gMten. Letzterer befand sial1 in H/She der drei festgesetzten Horizonte und liefl 
sich nach der Me~latte des Tidenschreibers genau bestimmen. 

Jedes Versuchssubstrat wurde mit einer physiologisch unsch~idlichen Kunststoff- 
schraube (DIN 933, Werit-Kunststoff-Werk Altenkirchen) auf einer Holzplatte be- 
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Tabelle 1 

Darmstadt). Die Wasseraufnahme und -abgabe wurde mit Siif~wasser bei Raumtemperatur 
geschlossenen Raum ohne Luf~bewegung untersucht 

Wasseraufnahme Wasserverlust 
Wahre Porosit~.t bei gleich groigen nach 6 Stunden HShen- Farbe 

Stiicken bei Raum- unterschied 
Tro&engewicht = T 

P = 1 Rohdichte Naggewi&t = N temperatur 
Reindichte (g) (g) (mm/cm ~) 

1 2,57 _ 4,11°/o T 935 ~ 1 5 g  9g  = 6 0 ° / o  1 hell 
2,68 N 95O 

1- 2,60 = 3,350/0 T 1173 = 4g  2g  =500/0  bis l0  hell 
2,69 N 1177 

1- 2,34 - 12,36°/o T 1277 ~ 57g 32,5 g = 57°/o 3-6 mittel 
2,67 N 1334 

1- 2,74 _ 1,44% T 2440 = 2g  l g  = 5 0 ° / o  bis10 mittel 
2,78 N 2442 

1- 2,90 _ 2,690/0 T 1863 2,98 N 1876 ~ 13 g 4,5 g = 39,6°/o 2 dunkel 

1- 2,13 - 25,0 °/o T 1813,5 = 57,5 g 33,5 g = 58,2°/o 10 dunkel 
2,84 N 1871,0 

bis0,25 hell 

bis 0,5 hell 

bis 1 hell 

bis 2 mittel 

bis 4 mittel 

bis 4 schwarz 

festigt. Die  Bohrung fiir die Schraube befand sich 7 cm yon der Oberkan te  entfernt .  

Die  Fl~iche unterhalb  der Befestigung diente mi t  insgesamt 122 cm ~ als Versuchsfeld, 

oberhalb wurden  Kra tzp roben  zur  genauen Best immung der Ar ten  und als Beleg- 

material  e n m o m m e n  (Abb. 4). Jeder  Rahmen  enthiel t  6 Substratproben,  die jederzei t  

durch LSsen der oberen Leiste e n m o m m e n  werden  konnten  (vgl. K/3~L, 1957). 
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- -~  Begrenzung des Versuchsfeldes 11 x 11 crn 

~= ~J Begrenzung des photogrctphisch erfOBten Versuchsfsldes 
? x / ,  cm 

] HolzunteHage 

Abb. 4: Montage und Einteilung eines Versu&ssubstrats 

A u s z ~ h l v e r f a h r e n  

Um den Bewuchs zu ermitteln, wurde ein Versuchsfeld yon 122 cm ~ unter dem 
Binokular ausgez~ihlt und ein photographis&er Ausschnitt yon 35 crn 2 genau analy- 
siert. Das erste Verfahren erfafgte alle Individuen und gestattete, deren Entwi&lungs- 
stadien zu bestimmen. Den Umfang des Versuchsfeldes iibernahm ich yon KOHL 
(1957) und HEMPi~L (1959). Das zweite Verfahren war unabh~ingig v o n d e r  Zeit. Es 
erwies si& fiir die Ausz~ihlung als unzureichend. 

Tabelle 2 

Abimdanzsch~itzung von fl~ichenbedeckenden Griinalgen nach BRAuN-BLANQUET (1951), abge- 
stirnmt auf die Versuchsfelder der Substrate yon 5e 122 cm 2 

Bede&ungsgrad (%) entsprechend Besiedlungsdichte (n) 
auf den VersuchsfeIdern yon durchschnittliche Anzahl der 

122 cm 2 Fl~iche Individuen pro cm "~ 

1 ~:~ vereinzelt 6 (2bis 10) 
2 ~= weniger als 5 °/o 15 (10 his 20) 
3 ~ 5bis 25 % 35 (20bis50) 
4 ~ 25bis 50 % 75 (50his100) 
5 ~ 50bis 75% 125 (100 bis150) 
6 ~ 75bis100% 175 (150 bis 200) 
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Die Organismen wurden mit Hilfe eines Plexiglasrahmens, dessen Innenfl~iche 
der Gr/5t~e des Versuchsfeldes entsprach und im Abstand yon je 1 cm mit Nylonf~iden 
bespannt war, ausgeziihlt und die Ergebnisse im Mal~stab 1 : 1 auf Millimeterpapier 
iibertragen, gekennzeichnet mit entsprechenden Symbolen ftir jede Art. Bei rasenartig 
sich ausbreitenden Organismen wie zum Beispiel Fadenalgen war nur eine Fl~ichen- 
bestimmung m/Sglich. Die l~bersichtsmethode yon BRAI3N-BLANQt~ET (1951), wie sie 
DEN HARTOC (1955, 1959) benutzte, liet~ sich dazu verwerten, mul~te jedoch auf das 
kleine Versuchsfeld der Substrate abgestimmt werden. Ich erg~inzte die Methode durch 
Angaben yon Individuenzahlen pro cm ~ (Tab. 2). 

ERGEBNISSE 

Abweichend vom pflanzenarmen Bewuchs der Brti&enpfeiler - die glatten Eichen- 
bohlen schienen Algen gegeniiber besiedlungsfeindlich zu sein - entwi&elte sich auf den 
Versuchssubstraten je nach Niveau eine mehr oder weniger reiche Vegetation. 

A l g e n b e w u c h s  a u f  d e m  H o c h w a s s e r n i v e a u  

Der Bewuchs wurde auf dem Hochwasserniveau am stiirksten yon abiotischen 
Faktoren beeinfluf~t. Im Frtihjahr 1971 bestimmte eine kalte, trockene Ostwindwetter- 
lage das Klima. Die Versuchssubstrate waren im Durchschnitt tiiglich 11 Stunden lufl:- 
exponiert und mehr als 3 Stunden direkter Sonnenbestrahlung ausgesetzt. Vermutlich 
als Folge dieser Klimasituation entwickelten sich auf den Versuchssubstraten erst Ende 
Juli Spuren von Fadenalgen. Das Maximum der Besiedlung erstreckte sich yon Septem- 
ber bis November. Ulothrix sp., Bangia fuscopurpurea und Porphyra sp. fehlten in 
diesem Jahr g~inzlich. Im Fr~ihjahr 1972 dagegen beg[instigten hohe Wassersfiinde das 
Algenwachstum. Ulothrix sp. war bereits Anfang Juni als m~it~ig dichter Rasen zu 
finden. Die Entwicklung endete, nachdem im Juli das Temperaturmaximum des Jahres 
erreicht war. Enteromorpha und Urospora sp., Bangia fuscopurpurea und Porphyra 
sp. vermehrten sich mit abnehmenden Lutt- und Wassertemperaturen. 

Neben diesen generellen, siedlungsdynamischen Vorg~ingen zeichneten sich Unter- 
schiede im Bewuchs der einzelnen Substrate ab. Die Eignung yon Natursteinen fiir eine 
pflanzliche Vegetation im Hochwasserbereich h~ingt vor allem yon 3 Faktoren ab" (1) 
Gr~Sf~e und Struktur des Porenraums und der sich daraus ergebenden Wasserspeiche- 
rung; (2) Oberfl~ichenstruktur; zum Beispiel kann eine unregelm~if~ige Oberfl~iche ab- 
laufendes Wasser festhalten und zugleich gegen Wellenbewegung schtitzen; (3) Farbe 
des Gesteins; sie ist fiir Absorption und Reflektion der Wiirmestrahlen entscheidend 
(Tab. 1 ; Abb. 1, 2). 

Im allgemeinen entwickelten sich Algen zun~ichst an den Unterkanten der Sub- 
strate, wo sich Wasser tiber dem Hoizrahmen staute, und iiberzogen von dort aus die 
Versuchsfelder. Vertikale Verbreitung und Dichte wurden yon der Struktur des Sub- 
strats bestimmt. In beiden Versuchsjahren waren Muschelkaik und Basaltlava tiber die 
ganze Fl~iche hinweg gut besiedelt. Der helle Muschelkalk konnte mit seiner schartig- 
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unregelm~Bigen Oberfl~iche viel Feuchtigkeit zurtickhalten, Basahlava geniigend Was- 
ser im Porenraum speichern und so trotz der dunklen Farbe einer Temperaturerh6hung 
durch Verdunstung entgegenwirken. Solnhofener Plattenkalk. Buntsandstein und S~iu- 
lenbasalt dagegen erreichten erst im Herbst bei h6heren Wasserst~tnden und niedrigen 
Lug- und Wassertemperaturen ein Maximum an pflanzlicher Besiedlung mit einem 
lichten, fle&enhaflcen Bewuchsmuster. Vermutlich lieBen die glatten, feink6rnigen 
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Abb. 5: Urospora sp. (optimale Besiedlungsdichte in °/0 pro Versuchsfl~iche) auf Naturstein- 
substraten im Bereich der Mitteltlden-Hochwasserlinie (Langzeitserie 1971). Ab Oktober Auf- 
treten eines Codiolum-Stadiums auf feink6rnigen Substraten (Solnhofener Plattenkalk, Bunt- 

sandstein, S~iulenbasalt und entsprechenden Stellen des Muschelkalks) 

Oberfl~ichenstrukturen dieser Gesteine Feuchtigkeit zu schnell absickern, oder der Poren- 
raum besaB nur ungentigend Verbindung zur Oberfl~iche, um einen Ktihleffekt durch 
Verdunstung zu erzeugen. Zum Algenansetzen geniigte jedoch die geringste Unregel- 
m~iBigkeit der Oberfl~iche. Hieraus ergab sich das fleckenhaf~e Bewuchsmuster. Einzig 
Granit als besonders dichtes Gestein mit einer zwar unregelm~iBigen, doch nicht scharti- 
gen Oberfl~iche zeigte sich auf diesem Niveau besonders besiedlungsfeindlich. Seine 
obere Vegetation sgrenze lieB sich nicht feststellen, da der Abstand zur n~ichsttiefer 
fixierten Versuchsreihe zu groB war. 

Die Quarzsandsubstrate ~ihnelten in einigen physikalischen EigenschaRen denen 
des Granits (das verwertete Granitmaterial enthielt allein 14 °/0 reinen Quarz), zum 
Beispiel im Erw~irmungsgrad, geringen Porenwassergehalt und H~irtegrad. Es w~ire 
daher zu erwarten gewesen, dab sich Quarzsandsubstrate und Granit gleich besied- 
lungsfeindlich erwiesen, do& da die Lti&en zwischen den Einzelk6rnern im Gegensatz 
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zu den dicht gepackten Kristallaggregaten des Granits Wasser festhalten konnten, war 
auf den Quarzsandsubstraten ein wenn auch sp~irlicher Bewuchs vorhanden. Das feine 
Ltickensystem des KorngrSgenbereichs < 0,25 mm erschien fiir den Algenbewuchs am 
ghnstigsten. 

Enteromorpha sp. siedelte am unteren Rand der rein- bis mittelkSrnigen Sedi- 
mente: Solnhofener Plattenkalk und Buntsandstein, auf Quarzsand mit dem Korn- 
durchmesser < 0,25 bis 0,5 ram, der dem KorngrS~enbereich der genannten Gesteine 
entsprach. Der Bewuchs dehnte sich auf Buntsandstein mit dessen besserer Wasser- 
kapazit~it am st~irksten aus. 

Ulothrix sp. entwickelte sich, Granit ausgenommen, auf allen Gesteinen. Die Alge 
bevorzugte den KorngrSf~enbereich < 0,25 mm. Der f~idige Gametophyt yon Uros- 
pora sp. (Abb. 5) war auf Gesteinen mit unregelm;if~iger Oberfl~iche (Basaltlava, Mu- 
schelkalk) und den Quarzsandsubstraten der KorngriSflenbereiche 0,25 bis 2,0 mm zu 
finden. Ein Codiolum-Stadium, vielleicht der zugeh/Srige einzellige Sporophyt, bildete 
ab Oktober dagegen dichte Rasen auf feink~Srnigen Substraten (S~iulenbasalt, Soln- 
hofener Plattenkalk und Quarzsand mit dem Korndurchmesser 0,25 bis 0,5 ram). 

Porphyra sp. trat vereinzelt ausschliet~lich auf Substraten mit schartiger Ober- 
fl~iche (Basaltlava und Muschelkalk) und grobkSrnigen Quarzsanden auf (1,0 bis 
4,0 mm Korndurchmesser). Mit zunehmender KorngrSf~e erhShte sich die Anzahl der 
Exemplare. 

Bangia fuscopurpurea besiedelte ausnahmslos weiche Gesteine (Solnhofener Plat- 
tenkalk und Muschelkalk, beide mit dem H~irtegrad 3). Auf Quarzsand (H~irtegrad 5 
bis 6) fehlte sie. 

Die gleichen Anpassungen liei~en sich, abgesehen yon quantitativen Verschiebun- 
gen, auf dem Niedrigwasser- und Unterwasserniveau beobachten, soweit jene yon den 
genannten Arten besiedelt wurden. 

A l g e n b e w u c h s  a u f  d e m  N i e d r i g w a s s e r n i v e a u  

Im Bereich der Mitteltiden-Niedrigwasserlinie entwickelte sich der Algenbewuchs 
nicht nut zeitiger im Jahr, sondern auch tippiger als im Bereich der Mitteltiden-Hoch- 
wasserlinie. Da die Substrate nut kurzfristig w~ihrend eines Gezeitenganges aus dem 

Tabelle 3 

Trockenliegezeit der Substrate auf dem Niedrigwasserniveau w~ihrend eines Gezeitenganges 
(Monatsmittel in Minuten) 

Monate April Mai Juni Juli August September Oktober Novembe__r 
1971 128 140 89 91 75 75 56 48 
1972 79 95 48 59 53 47 47 24 

Wasser auftauchten (Tab. 3), waren die Organismen den Temperaturschwankungen 
und der Gefahr des Austrocknens weniger stark ausgesetzt. Zudem begiinstigten sauer- 
stoffreiches, gut durchmischtes Wasser und intensive Lichteinstrahlung das Wachstum. 
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Die Algen verteilten sich auf dem Niedrigwasserniveau gleichm~itgig tiber die Ver- 
suchsfl~ichen im Gegensatz zu denen auf dem Hochwasserniveau, wo der Bewuchs meist 
nur den unteren Abschnitt der Substrate bedeckte. Unter den Grtinalgen dominierte 
Enteromorpha sp. Die Rotalge Bangia fuscopurpurea fehlte. Differenzen in der Be- 
wuchsdynamik beider Versuchsjahre waren insofern zu erkennen, als 1972 nach einem 
milden Vorfrtihling die Vegetationsperioden zeitiger begannen als 1971. Bei Porphyra 
purpurea betrug der Unterschied zum Vorjahr ca. 4 Wochen. Die bessere Bewuchs- 
di&te des zweiten Versuchsjahres beruhte offensi&tlich auf den hohen sommerlichen 
Wasserst~inden yon 1972. 

B e s i e d l u n g  a u f  d e n  S u b s t r a t e n  d e r  K u r z z e i t s e r i e n .  Auf 
den Substraten der Kurzzeitserien siedelten ausschlief~lich schnellwtichsige Formen, 
sogenannte "Pioniere" (DEN HARTOG, 1955, 1959), wie zum BeispieI Enteromorpha 
sp., da die Zeitabsfiinde, in denen die Versuchssubstrate ausgewechselt wurden, ftir 
die Entwi&lung langsam wachsender Algen nicht ausreichten. Mit der Methode der 
Kurzzeitserien waren ein oder mehrere Perioden abzugrenzen, in denen sich Abundanz 
und L~ingenwachstum der "Pioniere" als mehr oder weniger deutliche Maxima erken- 
nen liegen. Bei Enteromorpha sp. dauerte das sommerliche Entwicklungsmaximum 
den Juli tiber bis in den August hinein an. Ein zweites, schw~icheres trat im September 
und Oktober auf. W~ihrend beider Perioden wurden alle Versuchssubstrate besiedelt. 
Es zeigten sich jedoch in Abundanz und L~ingenwachstum einige ftir die Substrate 
typische Unterschiede, die yon Korngr/Sf~e und Wasserspeicherung abzuh~ingen schie- 
nen (Tab. 4). 

Tabelle 4 

Enteromorpha sp. Bewuchsdichte (Bedeckungsgrad 6 in °/0 der Versuchsfl;iche, vgl. Tab. 2) und 
L~ingenwa&stum (in cm) wF.hrend der sommerlichen und herbstlichen Emwicklungsmaxima 

im Jahr 1972 

Substrat 

Sommermaximum 
Zeitspanne der Entwicklung 

35 Tage 
Untersuchung: 15. August 

L~ingen- 
Bewuchsdichte wachstum 

Herbstmaximum 
Zeitspanne der Entwi&lung 

48 Tage 
Untersuchung: 25. Oktober 

Bewu&sdichte L~ingen- 
wachstum 

Solnhofener 
Plattenkalk 100 5 100 9 
Muschelkalk 71,4 11 20 5 
Buntsandstein 100 20 100 9 
Granit 8,6* 1 8,6* 0,5 
S~iulenbasalt 8,6* 20 71,4 2-4 
Basaltlava 90 20 71,4 2-4 

* Bewuchs nur am unteren Rand des Substrates, wo si& absi&erndes Wasser sammeln 
konnte. 

Wie sich bereits im Bereich der Hochwasserlinie abzeichnete, besiedelte Entero- 
morpha sp. bevorzugt die fein- bis mittelk/Srnigen Substrate Solnhofener Plattenkalk 
und Buntsandstein und errei&te auf letzterem die maximale L~inge (20 cm im August). 
Bei Solnhofener Plattenkalk, der weniger Wasser speichern kann, schien sich die er- 
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h/Shte Verdunstung w~ihrend des Trockenliegens jedoch nut im August negativ auf 
das L~ingenwachstum auszuwirken (5 cm). In den feink6rnigen Nischen des Muschel- 
kalks entwickehe sich, bedingt durch die unregelm~it~ige Struktur, ein fleckenhaPcer, 
kurzer Algenrasen, der sich w~ihrend des Herbstmaximums infolge einer iiheren Be- 
siedlung von Porphyra sp. und Balanus crenatus kaum ausbreiten konnte. Bei Basalt- 
lava entsprach die Abundanz der beim Trockenfallen in den Poren zur~ckgehahenen 
Feuchtigkeit. S~iulenbasalt und Granit blieben im August vegetationsarm. Nur an den 
Grenzen zu wasserspeichernden Gesteinen zeigten sich bei Siiulenbasalt lange, bei Gra- 
nit sehr kurze Algenf~iden. Da der Bewuchs im Herbst durch g~instigere Temperaturen 
und Wasserst~inde weniger leicht austrocknete, entwickelte sich in dieser Jahreszeit, 
parallel zu den Befunden auf dem Hochwasserniveau, ein Enteromorpha-Rasen auch 
auf S~ulenbasah. Den Korngr6i~enbereichen yon Solnhofener Plattenkalk und Bunt- 
sandstein entsprechend siedelte die Gr~inalge am reichlichsten auf Quarzsandsubstraten 
mit dem Korndurchmesser < 0,25 bis 0,5 ram. 
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Abb. 6: Abtragungsgrad der Substrate (°/0 pro Versuchsfl~iche) auf dern Niedrigwasserniveau 
(Langzeitserie); Zustand am 1. Juli 1972 

B e s i e d l u n g  a u f  d e n  S u b s t r a t e n  d e r  L a n g z e i t s e r i e n .  Im 
Gegensatz zu den Substraten der Kurzzeitserien war auf den Substraten der Langzeit- 
serien deutlich der Einflul~ der Wellenbewegung zu beobachten. Diese Kr~i~e (Bran- 
dung und Tidenstrom) arbeiteten im Bereich der Mitteltiden-Niedrigwasserlinie - 
wie die Brandungshohlkehle in der Umgebung bewies - intensiver als im Bereich der 
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Abb. 7: O b e n. Enteromorpha sp. (optimale Besiedlungsdichte in °/o pro Versuchsfl~iche) auf 
Natursteinsubstraten im Bereich der Mittelt iden-Niedrigwasserlinie (Langzeitserie 1972). Die 
Griinalge dominiert auf feinkSrnigen Substraten. U n t e n. Porphyra purpurea (Individuen- 
zahl pro Versuchsfl~iche) auf Natursteinsubstraten im Bereich der Mittelt iden-Niedrigwasser- 
linie (Langzeitserie 1972). Die Rotaige dominiert auf grobkSrnigen, scharfkantigen Substraten 
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Mitteltiden-Hochwasserlinie, nicht nur weil die Substrate iiber eine l~ingere Zeitspanne 
hinweg diesen Kr~iEen ausgesetzt waren, sondern auch weil der Gezeitenstrom in den 
ersten Stunden no& dem Kentern der Tide seine Ges&windigkeit steigert (FRIeD- 
RICH, 1965). Zu diesem Zeitpunkt lagen die Substrate auf dem Ho&wasserniveau 
bereits tro&en. Die St~irke der Wasserbewegung zeigt si& in Art und Menge des abge- 
lagerten Sediments. Da die Substrat-Oberfl~i&en auf dem Niedrigwasserniveau frei 
yon S&lamm und Detritus waren, liefl sich intensive Wellenarbeit vermuten. Nur in 
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Abb. 8: Farbliche Abgrenzung fein- und grobstrukturierrer Gesteinssubstrate durch den Be- 
wuchs yon Grfin- und Rotalgen im Berei& der Mitteltiden-Niedrigwasserlinie (Langzeitserie), 
Zustand am 28. August 1972. Enteromorpha sp. dominiert auf Solnhofener Plattenkalk und 

Buntsandstein, Porphyra purpurea auf Muschelkalk, Granit und Basaltlava 

den Rahmenfugen konnten sich grobe Sandk6rner ansammeln. Feine Partikel wurden 
ausgespiilt. Die Abrasion (Abtragung dur& Wasser) wirkte am Versuchsgestell auf 
Organismen und Substrat-Oberfl~i&en. Die Organismen wurden dutch die Turbulenz 
des Wassers fortgerissen; nach LEwis (1964) ist die S&~idigung durch Wassertur- 
bulenz erhebli&er als die durch Stromst~irke. Die Substratoberfl~i&en wurden dur& 
Abrasion in Verbindung mit klimatischen Faktoren abgetragen. Der Wechsel yon Aus- 
tro&nen und Benetzen lo&erte das Geftige so sehr, daft der Wellens&lag zerst6rend 
eingreifen konnte. Der Grad der Zerst6rung hing yon der Widerstandsf~ihigkeit der 
Substrate ab. Abbildung 6 zeigt den Umfang der Abtragung nach 3 Monaten. Dana& 
waren die tischebenen Oberfl~i&en yon Solnhofener Plattenkalk und S~iulenbasalt 
(Nr. 1 und 5 der Abb.) dur& Abrasion st~irker bes&~idigt als die unregelm~it~igen der 
restlichen Gesteine. Die geringe Widerstandsf;ihigkeit des Solnhofener Plattenkalks 
erh6hte den Abtragungsprozefg, da sich Teile der Oberfl~iche in diinnen Platten ab- 
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hoben. Bei Buntsandstein (No. 3) 16sten sich Bruchsti~cke mit den Sandk6rnern je nach 
Festigkeit des Bindemittels ab. Bei Muschelkalk und Granit (No. 2 und 4) brachen nur 
an besonders exponierten Stellen kleine Bewuchsflichen heraus. Bei Basaltlava (No. 6) 
entstanden keine Verluste. Der Sch~digungsgrad in Verbindung mit Frost lieg sich nicht 
feststellen, da das Versuchsgestell in jedem Winter durch Eisgang zerst6rt wurde. 
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Abb. 9: Enteromorpha sp. (optimale Besiedlungsdichte in °/o pro Versuchsfl~iche) auf Quarz- 
sandsubstraten im Bereich der Mittehiden-Niedrigwasserlinie (Langzeitserie 1972). Die Griin- 

alge dominiert in den Fraktionsbereichen < 0,25 bis 0,5 mm Korndurchmesser 

Beim Pflanzenbewuchs wiederhohen sich im allgemeinen die Beobachtungen, die 
auf den Substraten des Hochwasserniveaus und denen der Kurzzeitserien auf dem 
Niedrigwasserniveau gema~t worden waren. Ulothrix sp., die sich maximal im Mai 
entwickelte, war auf allen Substraten zu finden. Sie bevorzugte unter ihnen die fein- 
und mittelk~Srnigen Gesteine Soinhofener Plattenkalk und Buntsandstein. AIs im Juni 
die Fadenalge zuriickging, begann das Wachstum von Enterornorpha sp. und Porphyra 
purpurea. Beide Algen erreichten ihr Entwicklungsmaximum zwis&en Mitte Juli und 
Mitre August (Thallusl~.ngen von 12 cm bei Enteromorpha sp., yon 25 cm bei Porphyra 
purpurea). Beide Aigen zeigten sich substratabhingig, und zwar bevorzugte Entero- 
rnorpha sp. die feink6rnigen Substrate Solnhofener Plattenkalk und Buntsandstein, 
in geringem Maf~e Siulenbasalt, Porphyra purpurea die grobk/Srnigen und unregel- 
m~gigen wie Muschelkalk, Granit und Basahlava (Abb. 7). Diese Abh~ngigkeit war 
auf jedem Niveau zu verfolgen. Dutch den Wechsel rein- und grobk~Srniger Struktur- 
elemente bei den Gesteinssubstraten ergab sich ein scharf abgegrenztes Muster yon 
Gri3n- und Rotalgen (Abb. 8). 
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Ats im September die Griinalgen anfingen abzusterben, beherrschten die roten 
Thalli yon Porphyra purpurea das Farbbild. Die Substrate unterschieden sich in der 
Vegetation nur dadurch, dai~ sich Muschelkalk, Granit und vor allem Basaltlava mit 
besonders dichtem Porphyra-Bewuchs heraushoben. Buntsandstein, Solnhofener Plat- 
tenkalk und S~iulenbasalt zeigten wenige Exemplare an den Oberkanten oder in 
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Seitenspahen. Ulva sp. und Ceramium rubrum besiedehen mit wenigen Exemplaren 
die Unterkanten einiger Substrate. Fiir beide Species bedeutete die Mitteltiden-Niedrig- 
wasserlinie die obere Verbreitungsgrenze. 
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Abb. 11: Porphyra purpurea. Versuchsreihe im Bereich der Mittehiden-Niedrigwasserlinie 
(Langzeitserie). Zustand am 2. Juli 1972 (oben) und am 17. Juli 1972 (unten). Zunahme yon 

Besiedlungsdichte und Thallusl~inge der Rotalge von Substrat III bis Substrat VI 
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Im Gegensatz zu den Natursteinen waren auf den Quarzsand-Substraten beim 
Bewuchs geringe Abrasionsschliden zu beobachten. Die Schliden traten zuerst Ende 
Oktober im Fraktionsbereich < 0,25 bis 0,5 mm auf, wobei 15 bis 20 % der Versuchs- 
fliichen abradiert wurden. Die Substrat-Oberfl~ichen selbst schienen nicht in Mitleiden- 
schaE gezogen zu sein, nut vereinzelt war ein Sandkorn aus der Kittmasse heraus- 
gebrochen. 
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Abb. 12: Farbliche Abgrenzung der Quarzsandsubstrate abgestu&er Korngr~513en durch Be- 
wuchs yon Gr~in- und Rotalgen im Bereich der Mitteltiden-Niedrigwasserlinie (Langzeitserie), 
Zusrand am 28. August 1972. Die Besiedlungsgrenze zwischen E n t e r o m o r p h a  sp. und P o r p h y r a  

p u r p u r e a  befindet sich bei Korngr/St~e 0,5 mm 

In der pflanzlichen Besiedlung zeigten sich die gleichen Tendenzen wie bei den 
Quarzsand-Substraten der Kurzzeitserien. U l o t h r i x  sp. (Maximum im Mai) war auf 
allen Substraten zu fin&n, bevorzugte jedoch solche mit dem Korndurchmesser < 0,25 
bis 0,5 mm. E n t e r o r n o r p h a  sp. besiedelte ebenfalls die letztgenannten Substrate. Auf 
gr6beren war sie spurenweise vorhanden. Die maximale Fadenllinge betrug im Juli 
7 cm. Ab August wurde die Gr~inalge stark reduziert. Im November verschwand sie 
ganz (Abb. 9). Bis zum Herbst waren an der Unterkante der Quarzsandsubstrate 
< 0,25 bis 1,0 mm Durchmesser vereinzelte Exemplare von U l v a  sp. bis zu einer Thal- 
lusliinge von 3 bis 4 cm herangewachsen. P o r p h y r a  p u r p u r e a  entwickelte sich gleich- 
zeitig mit den ersten E n t e r o m o r p h a - F ' ~ d e n  im Juni (Abb. 10). Im Gegensatz zur 
Grkinalge siedelte sie im Grobsand-Bereich, und zwar derart, dal3 mit zunehmendem 
KorngriSf~en-Durchmesser der Bewuchs dichter und die Einzel-Pflanze llinger wurde 
(bis 30 cm im August). Zu Beginn der Wachstumsperiode zeichnete sich diese Zunahme 
als diagonale Linie auf den Substraten: Korndur&messer 0,5 mm bis Siliziumkarbid, 
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4,0 ram, ab (Abb. 11). Nachdem Porphyra purpurea die genannten Versuchsfl~ichen 
mehr oder weniger bedeckt hatte, erschienen die groben Fraktionsbereiche dutch ihren 
Pflanzenbewuchs rot, die feinen, von Enteromorpha sp. bedeckten, griin (Abb. 12). 
Einzelne Exemplare yon Ceramium rubrum, die sich im Grobsand-Bereid~ ansetzten, 
waren nach kurzer Zeit verschwunden. 

A l g e n b e w u c h s  a u f  d e m  U n t e r w a s s e r n i v e a u  

Obwohl sich die Rahmen der Unterwasser-Substratreihen nur 75 cm unterhalb 
der Mitteltiden-Niedrigwasserlinie befanden, ~inderten sich die Umweltfaktoren im 
Vergleich zur Gezeitenzone betr~ichtlich. Temperatur- und Salzgehaltsschwankungen 
blieben in engerem Intervall als auf dem Niedrigwasserniveau. Die Wasserbewegung 
war so welt abgeschw~icht, dai~ sich in den Holzfugen und auf den Substrat-Ober- 
fl~ichen feinste Sinkstoffe ablagern konnten. Die Ablagerungen bildeten dort, verkittet 
und verfilzt durch tierische Ausscheidungsprodukte, Byssusf~iden, Pilzhyphen und Dia- 
tomeen, eine Schicht, die sogar Heine sessile Organismen tiberwucherte. Diese Schicht 
blieb auch bei sfiirkerer Wasserbewegung stabil und verschwand nur dort kurzfristig, 
wo Placken abgestorbener Balaniden aus dem Verband herausgebrochen waren oder 
sich, wie bei Solnhofener Plattenkalk, Substratmaterial gel~Sst hatte. Durch den Sink- 
stoffgehalt - der Wattboden befand sich 50 cm unterhalb der Substratreihe - ver- 
ringerte sich die Lichtintensifiit und damit der Pflanzenbewuchs. Die einzelnen Sub- 
strate unterschieden sich in Art und Dichte der Besiedlung nicht mehr so deutlich yon- 
einander wie im Bereich der Mitteltiden-Niedrigwasserlinie. 

Zwischen den Versuchsjahren 1971 und 1972 bestanden auf dem Unterwasser- 
niveau keine zeitlichen Besiedlungsunterschiede. Urn so deutlicher zeigten sich zeitliche 
Differenzen verglichen mit dem Bereich der Mitteltiden-Niedrigwasserlinie. Zum Bei- 
spiel waren die Griinalgen Enteromorpha und Ulva sp. 3 bis 4 Wochen frtiher als auf 
dem Niedrigwasserniveau festzustellen. Die Arten Ulva sp. und Ceramiurn rubrurn 
herrschten vor, Enterornorpha sp. und Porphyra purpurea wurden dagegen selten. Auf 
den Kurzzeitserien i~berzog Enteromorpha sp. feinkSrnige Gesteine und den Fein- bis 
Mittelsandbereich mit lichten, kurzf~idigen Rasen (Thallusl~nge ca. 2 cm, auf dem Nie- 
drigwasserniveau bis zu 20 cm). Die Rasenbildung wurde offensichtlich durch eine 
dichte Balanidenbesiedlung der Langzeitserien beeintr~ichtigt. Die hier 6 cm langen 
Algen£iden, die sich zwischen den Balanidenkegeln verankert hatten, konnten nicht 
mehr direkt yon der Art der Gesteinsoberfl~iche beeinfluf~t werden. Ulva sp. setzte sich 
im oberen Abschnitt der Versuchssubstrate an und schien in einem weiten Korngr/5t~en- 
bereich zu gedeihen. Auf~er auf der schartigen B~saltlava und dem scharfkantigen Si- 
liziumkarbid war sie auf allen Substraten zu finden, am h~iufigsten im Mittelsand- 
bereich (Thallusl~ingen bis zu 35 cm). Cerarnium rubrum besiedelte, wie Porphyra pur- 
purea auf dem Niedrigwasserniveau, die grobk~Srnigen Substrate beider Serien, vor 
allem Muschelkalk und Basaltlava (maximale Thallusl~inge 25 cm), daneben Soln- 
hofener Plattenkatk und Balanidenkegel, so daf~ es den Anschein hatte, die Rotalge 
bevorzugte nicht nur rauhe Oberfl~ichen, sondern auch jede Art kalkigen Materials. Auf 
den Quarzsandsubstraten nahm die Anzahl der Exemplare mit der Gr~Sf~e des Korn- 
durchmessers zu (Abb. 13). 
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Abb. 13:Ceramium rubrum. Gesamtbesiedlung (Individuenzahl pro Versuchsfl~iche) von 5 auf- 
einanderfolgenden Kurzzeitserien (Juni bis Oktober 1972). Die Rotalge dominiert auf grob- 
strukturierten und kalkigen Natursteinsubstraten (oben). Auf den Quarzsandsubstraten ist die 

Besiedlungsdidlte der Gr6~e des Korndurchmessers proportional (unten) 
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Die farbige Abgrenzung der Substrate durch Griin- und Rotalgenbewuchs wurde 
auf dem Unterwasserniveau kaum deutlich. Es fehhen die geschlossenen Enterornor- 
pha-Rasen der feinktSrnigen Gesteine, und Ulva sp. erwies sich als wenig substrat- 
abh~ingig (Abb. 14). Letztere i~berdeckte mit ihren breitbl~ittrigen Thalli die zierlichen 
Formen yon Ceramium rubrum. Dadurch erschien die Substratreihe vorwiegend durch 
Griinalgen besiedelt und nut der Bewuchs der schartigen Gesteine Muschelkalk und 
Basahlava war yon der Farbe der Rotalgen bestimmt. 
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Abb. 14: Farbliche Abgrenzung fein- und grobstrukturierter Natursteinsubstrate durch Be- 
wuchs von Griin- und Rotalgen im Unterwasserbereich (Langzeitserie], Zustand am 28. August 
1972. Ulva sp. dominiert auf Solnhofener Plattenkalk, Buntsandstein und S~ulenbasalt, Cera- 

mium rubrum auf Muschelkalk und Basaltlava 

Auf den Quarzsandserien zeichnete sich keine farbliche Abgrenzung der Substrate 
durch Algenbewuchs ab. Als Porphyra sp. und Cerarniurn rubrum tiber 10 cm groi~e 
Thalli im grobk~Srnigen Fraktionsbereich entwickelt hatten, waren die lichten Entero- 
morpha-Rasen auf den feink~Srnigen Sanden bereits abgestorben. Einzelne breitbl~itt- 
rige Exemplare yon Ulva sp. verteilten sich unregelm~t~ig und traten nur auf Quarz- 
sand mit dem Korndurchmesser 0,25 bis 0,5 mm zahlreicher auf. 

DISKUSSION UND SCHLUSSFOLGERUNGEN 

Die Frage des Substrateinflusses hat in der vorliegenden Literatur eine verschie- 
dene Beurteilung erfahren. BOALCH (1957) glaubt nicht, dal~ dem Substrat eine Be- 
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deutung zukommt. LEwis (1964) dagegen r~iumt ihm eine geringe Rolle an exponierten 
Stellen ein. Bei den eigenen Untersuchungen zeigten sich erhebliche Bewuchsunter- 
schiede ungeachtet der Position des Gestelles, die je nach wechselnder Beanspruchung 
von Windrichtung und Gezeitenstrom einmal als exponiert, einmal als gesch~itzt an- 
gesehen werden konnte. Im allgemeinen war auf rauhen Oberfliichen der Bewuchs in 
der Gezeitenzone unter Einwirkung yon Wellenbewegung tiber lange Zeitspannen 

Ounkelwerf Oberfldchen- Substrot- 
derForbe Reliefhohe Porositot 

Dunkelwert Oberfldchen- Substrat- 
derForbe Reliefh6he Porositdt 

Abb. 15: Beziehung zwischen physikalischen Eigenscha~en (Dunkelwert der Farbe, Relief- 
h~She der Oberfl~iche und Porosit~t) zu zunehmender Erw~irmung und Wasserspeicherung eines 
Substrats, abh~ingig yon der Position im Gezeitenbereich. Der zunehmende Wert der Substrat- 
eigenschai°c ist durch zunehmende Schraffurdichte gekennzeichnet, der zunehmende Grad der 
Erw~irmung und Wasserspeicherung durch zunehmende Pfeildicke. Beeinflussungsgrad der Sub- 
strateigenscha~en in den verschiedenen Gezeitenbereichen: stark ~ ausgezogene Linie, schwa& 

= punktierte Linie 

hinweg best~indiger als auf glatten, solange das Substrat selbst einer Abrasion wider- 
stand. Auf Solnhofener Plattenkalk und Buntsandstein gingen die Organismen h~iufig 
mit abbl~itternden und absandenden Schichten verloren und nur Algen mit kurzer Ve- 
getationsdauer konnten diese Gesteine besiedeln. MOORE (1958) hat bereits auf die 
Bedeutung einer rauhen Oberfl~iche und der Substratfestigkeit hingewiesen. DEN 
HARTOC (1959) und NI~NHUIS (1969) vertreten die Meinung, physikalische Eigen- 
scha~en eines Substrates seien wichtiger als chemische. Bei den eigenen Versuchen 
ergab eine Gegen~iberstellung chemisch gleichartiger, jedoch strukturell unterschied- 
licher Gesteine (S~iulenbasalt gegen Basaltlava, naturrauhe Oberfl~ichen gegen glatt 
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ges~igte), dab ausschlief~lich physikalische Faktoren wie Struktur, H~irte, Farbe und 
Widerstandsf~ihigkeit die Entwicklung des Bewuchses beeinfluf~ten. 

Die Struktur l~ii~t sich durch Merkmale wie Korngr6t~e, Oberfl~ichenrelief, 
Dichte und Porosit~it n~iher bestimmen. Diese Eigenscha~en wirken in Verbindung mit 
Umwelteinfliissen jeweils variierend auf die Organismen ein. Zum Beispiel k~Snnen 
Dichte und Farbe eines Substrats zusammen mit klimatischen Faktoren eine Bewuchs- 
entwicklung auf dem Hochwasserniveau hemmen. Der hemmende Einfluf~ dieser Sub- 
strateigenschatten ist dagegen auf dem Niedrigwasserniveau gemildert, well hier die 
klimatischen Faktoren k[irzer einwirken (Abb. 15). 

KorngrSl~e ReliefhShe Subsfratwasser= Widerstondsf#hig= 
der 5ubsfrafe der Oberfl#che speicherung keif gegen Erosion 

Abb. 16: Wechselwirkung zwischen physikalischen Substrateigenscha~en und Besiedlungsdichte 
einiger Meeresalgen, abh~ngig yon der Position im Gezeitenbereich. Der zunehmende Wert der 
Substrateigenschaflc ist durch zunehmende Schraffurdichte gekennzeichnet, die zunehmende Be- 
siedlungsdichte durch zunehmende Pfeildicke. Beeinflussungsgrad der Substrateigenschaiten in 
den verschiedenen Gezeitenbereichen: stark = ausgezogene Linie, schwach = punktierte Linic 

Es gibt Beobachtungen, die sich bei Enteromorpha sp. und Porphyra sp. auf die 
/Skologische Bedeutung des Substrats beziehen. D~N HARTOG (1955, 1959) bezeichnete 
beide Algenarten als "Pioniere", das heit~t, sie geh6ren zu den ersten gr6i~eren Be- 
wuchsformen, die ein freies Substrat besiedeln. Sie weichen im Laufe der Sukzession 
anderen Organismen, um es erneut zu besiedeln, wenn die nachfolgende Vegetation 
aus irgendeinem Grunde vernichtet wurde. Auf meinen Versuchssubstraten geh6rten 
Enteromorpha sp. und Porphyra purpurea zu der Masse der Pioniere. 

Enteromorpha sp. ist haupts~chlich als Besiedler weichen oder muddig-sandigen 
Materials beschrieben worden (NIEN~UR~, 1925, 1927; BOALCH, 1957; PRIGGE, 1957; 
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DEN HARTOG, 1959; STEPHENSON, 1961; LEwis, 1964; MUNDA, 1972) oder als Pio- 
Iiierbewuchs auf frischen Basaltbruchfl~ichen und eben abgek~ihlter Lava (DOTY, 
1967). Bei den eigenen Versuchen dominierte die Grfinalge auf vorwiegend fein- bis 
mittelkSrnigen Gesteinen (Solnhofener Plattenkalk, Buntsandstein und Basaltlava). 
Muschelkalk mit seinen zahlreichen groben Bestandteilen war fleckenha~ besieclelt. 
Das Besiedlungsmuster stimmte mit dem Muster der fein- und grobk~Srnigen Partikel 
fiberein. Die Substrate, die in den oben aufgez~ihlten Ver~Sffentlichungen angegeben 
wurden, lassen sich gleichfalls rein- bis mittelk6rnigen Fraktionsbereichen zurechnen. 

Porphyra sp. wird als Besiedler barter Substrate an exponierten, steilen Kfisten- 
abschnitten, aber auch an Kfistenbefestigungen aus Granit, Basalt und hartem Kalk- 
stein angefiihrt (NIENi3URG, 1925; KORNMANN, 1952, 1961; DEN HARTOG, 1959; 
NIENHUIS, 1969; MUNDa, 1972). Obereinstimmend mit diesen Angaben befand sich 
Porphyra purpurea bei den eigenen Versuchen auf Muschelkalk, Granit und Basalt- 
lava, w~ihrend sie sich auf S~iulenbasalt sp~irlich entwickelte. Buntsandstein war ver- 
einzelt besiedelt. Letzterer Befund entspricht der Beobachtung NI~N~URCS (1925), 
der die Rotalge als sporadischen, unbest~indigen Bewuchs auf Buntsandstein angibt. 
Bei den aufgez~ihlten Substraten handelt es sich durchweg um unregelm~if~ige, grob- 
k6rnige Strukturen, die von Porphyra sp. bevorzugt wurden. Im Gegensatz zu Por- 
phyra purpurea fehlte Enteromorpha sp. auf grobk~Srnigem Granit, was bereits 
NIEN/3URG (1925) und NIrNHUIS (1969) £eststellten. 

Obwohl Faktoren wie Struktur, H~irtegrad, Farbe und Widerstandsf~ihigkeit 
nicht gesondert gesehen werden dfirfen, da erst ihr Zusammenwirken Aufschlufl fiber 
den tats~ichlichen Einflutg eines Substrats auf den Bewuchs geben kann, 15.fgt sich bei den 
folgenden Ausffihrungen eine Einzelbetrachtung nicht vermeiden (Abb. 15, 16). 

K o r n g r 6 t g e  

Der Einfluf~ der Oberfliichenrauhigkeit auf Bewuchs, hervorgerufen durch ver- 
schiedene Korngr6f~en der Substrate oder - wie bei Basaltlava - durch schartige 
Porenr~inder, war an Quarzsanden deutlicher als an Naturgesteinen zu beobachten. 
Kiinstlich hergestellte Sandsubstrate aus chemisch gleichartigem Material und mit 
gleichem H~irtegrad, doch nach 5 abgestuKen Korngr6t~en ausgesiebt, lief~en beim 
Korndurchmesser yon 0,5 mm eine scharfe Verbreitungsgrenze zwischen Enteromorpha 
sp. und Porphyra purpurea erkennen. Die Grfinalge besiedelte den Quarzsand in den 
Fraktionsbereichen unterhalb, die Rotalge oberhalb yon 0,5 mm Korndurchmesser. 
Wurde die Algenbesiedlung der Quarzsandsubstrate mit gleichartigem Bewuchs der 
untersuchten Naturgesteine verglichen, so ergaben sich in Bereichen ~ihnlicher Korn- 
grSflen auch ~ihnliche Bewuchsmuster. Zum Beispiel entsprachen die Gr&%n der Sedi- 
mentbestandteile yon Solnhofener Plattenkalk (0,06 bis 0,2 ram) denen des Feinsandes 
(< 0,25 ram). Beide Substrate wurden ausschliefglich durch Enterornorpha sp. besie- 
delt. Buntsandstein (0,2 bis 0,6 mm Korndurchmesser) und der ihm entsprechende 
Fein- bis Mittelsand (0,25 bis 0,5 ram) zeigten die gleiche Bewuchsdichte der Grtinalge. 
Auch hier fehlte Porphyra purpurea. Der Gesteinsflufg yon S~iulenbasalt liegt in einem 
feinen Fraktionsbereich. Die Einsprenglinge dagegen erreichen Gr6t~en bis zu 1 ram. 
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Auf diesem Substrat waren beide Algenarten vertreten, doch Enteromorpha sp. domi- 
nierte. Auf dem entsprechenden Grobsand (0,5 bis 1,0 mm), dem die feineren Bestand- 
teile unter 0,5 mm fehlten, iiberwog Porphyra purpurea. Granit setzt sich aus dicht 
gepackten Kristallaggregaten (Gr~Sigen beim verwendeten Material 0,6 bis 2,0 mm) mit 
unregelm~ifliger Bruchfl~iche zusammen. Er wurde ausschliefllich durch Porphyra pur- 
purea besiedelt. Der grobe Grobsand (0,1 bis 0,2 mm Korndurchmesser) zeigte gleich- 
falls nur Porphyra-Bewuchs. Im Muschelkalk mit seiner schartigen Oberfl~iche ver- 
einigen sich Korngr/Sgen yon 0,02 bis 4,0 ram. Hier waren beide Algenarten zu finden, 
Enteromorpha sp. auf den feinkiSrnigen, Porphyra purpurea zwischen den groben 
Bestandteilen. Die Dichte des Porphyra-Bewuchses auf dem schartigen Muschelkalk 
tibertraf die Dichte der gleichen Alge auf Granit. Die Abundanz auf Feinkies (2,0 bis 
4,0 ram) war gr/Si~er als die auf Quarzsand mit dem kleineren Korndurchmesser 1,0 bis 
2,0 mm. Beiden Versuchssubstraten fehlte der Enteromorpha-Bewuchs. Basaltlava und 
Siliziumkarbid (das letztgenannte Material liegt im Korngr~Sf~enbereich 2,0 bis 4,0 ram) 
nahmen eine Sonderstellung ein. Bei Basaltlava ist der feink6rnige Gesteinsflutg durch 
Poren aufgerissen. Das Lumen der scharfkantigen Poren besitzt einen Durchmesser 
zwischen 0,01 und 4,0 mm. Bei Siliziumkarbid bilden die harten Kristalle scharfe Kan- 
ten und Spitzen. Beide Substrate zeigten den stSirksten Porphyra-Bewuchs aller Serien. 
Es hatte den Anschein, als ob die Rotalge scharfe Kanten zum Ansetzen bevorzuge. So 
entwickelte sie sich auch in den tiefen Spalten zwischen den rechtwinklig zugeschnitte- 
hen Substratplatten ungeachtet der Art des Materials. 

Eine ~ihnliche Reaktion wie Porphyra purpurea zeigte die Rotalge Ceramiurn 
rubrurn, die unterhalb der Mitteltiden-Niedrigwasserlinie verbreitet ist. Sie besiedelte 
bevorzugt die grobk6rnigen Naturgesteine mit unregelm~if~iger Oberfl~iche: Muschel- 
kalk und Basaltlava. Auf den Quarzsandsubstraten erh/Shte rich - wie bei Porphyra 
purpurea - die Zahl der Keimlinge mit zunehmender Gr~Sge des Korndurchmessers. 
Im Gegensatz zu Porphyra purpurea ging der gr6gte Tell der Jungpflanzen yon 
Ceramium rubrum vorzeitig zugrunde. Sie wurden entweder yon schneller wachsenden 
Organismen iiberwuchert oder erstickten unter Detritusansammlungen. Daher erschien 
die ,,KorngriStgenreaktion" am deutlichsten auf den Kurzzeitserien, deren Substrate frei 
yon Detritus waren. 

Selbst auf dem Hochwasserniveau lieg sich eine "Korngr~5tgenreaktion" beob- 
achten. Das Codiolum-Stadium einer Urospora-Art - vermutlich stammte es yon der 
fadenfiSrmigen Generation, die auf den Substraten der gleichen Serie gedieh - be- 
siedelte ausschlieglich feink~Srnigen Solnhofener Plattenkalk, S~iulenbasalt (vgl. KORN- 
MANN, 1961) und in kleinen Flecken die feink~Srnigen Bestandteile des Muschelkalks. 
Der winzige Sporophyt war auf Quarzsand in den Fraktionsbereichen < 1,0 mm zu 
finden, w~ihrend die fadenfiSrmige Generation keine deutliche "KorngriSf~enreaktion" 
zeigte. 

Die Befunde kiSnnen, bezogen auf die Oberfl~ichenstruktur, wie folgt zusammen- 
gefat~t werden: die untersuchten Algen besiedelten die yon ihnen bevorzugten Sub- 
strate unabh~ingig "con Hiirtegrad und chemischer Zusammensetzung. Enteromorpha 
sp. iiberzog feink~Srnige, ebene Gesteine, Solnhofener Plattenkalk und Buntsandstein 
mit dichten, S~iulenbasalt mit lockeren Rasen, Muschelkalk mit einem fleckenhaften 
Muster, das dem Muster der feinen Gesteinsbestandteile entsprach. Den gleichen dich- 
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ten Rasen zeigten Quarzsandsubstrate im KorngriSBenbereich < 0,25 bis 0,5 mm. 
Porphyra purpurea und Cerarniurn rubrum dominierten auf grobk/Srnigen, unregel- 
m~iBigen Gesteinen (Muschelkalk, Granit und Basaltlava) und auf Quarzsandsubstra- 
ten im Komgr&%nbereich 0,5 bis 4,0 mm. Die schartigen, scharfkantigen Oberfl~ichen 
yon Basaltlava und Siliziumkarbid waren besonders dicht bewachsen. Die Zahl der 
Rotalgen nahm mit der Gr/St~e des Korndurchmessers zu (Abb. 16). 

Die Korngr/5t~e der Substrate schien nicht nur die Abundanz, sondern auch das 
L~ingenwachstum von Porphyra purpurea zu beeinflussen. So erreichten die Thalli auf 
besonders grobkSrnigem Material (Muschelkalk, Basaltlava, Feinkies und Silizium- 
karbid) eine maximale L~inge von durchschnittlich 30 cm. Es bestand offensichtlich ein 
Zusammenhang zwischen Korngr6i~e und Verankerung der Rotalge. Der HafLansatz 
schien zwischen groben Partikeln besonders gut dem Abreifleffekt durch Wellenbewe- 
gung, dem ein gro~fl~ichiger Thallus st~irker ausgesetzt ist als ein kleiner, zu wider- 
stehen. Demnach konnte eine Auslese stattfinden, indem sich Porphyra purpurea yon 
feink~Srnigen Substraten 15ste, sobald sie eine f/.ir diese Substrate maximale Thallusl~inge 
erreicht hatte. 

Die Beobachtung, dai~ Korngr6t~e und Relief eines Substrates die Dichte des 
Algenbewuchses und damit auch das Ansetzen yon Keimlingen beeinflussen kann, 
fiihrt zu der Frage nach den Faktoren, die urs~ichlich eine solche Differenzierung be- 
wirken. Die Fortpflanzungszellen der Algen sind sehr klein (bis 5 ~¢m) und k~Snnen 
nur in seltenen F~illen ein Substrat aktiv aufsuchen. Sie sind auf die Wasserbewegung 
angewiesen, die sie an das Substrat herantr~igt. LINSKENS (1962) unterscheidet beim 
Ansetzen einer epiphytischen Zelle drei Phasen: den Kontakt, die Anhel~ung und die 
Verankerung. Er stellt lest, dat~ physikalische Kr~i~e, zum Beispiel die Oberfl~ichen- 
spannung zweier sich ber~ihrender Fl~ichen - in dem Fall Basiphyt und Epiphyt - 
die Anhe~ung beeinflussen. Nach den Ausfiihrungen LINSKENS' h~ingt die Ober- 
fl~ichenspannung unter anderem vom Mikrorelief des Substrates ab und wird die 
Adh~isionskra~ von einem Wasser- und Schleimfilm gef6rdert. ZOBELL (1972) er- 
w~ihnt, dai~ auger der Oberfl~ichenspannung elektrostatische F~ihigkeiten der KSrper 
und Ionenaustausch eine wichtige Rolle bei der Adh~ision fremder, unterschiedlicher 
Moleki~le spielen. Einzellige Lebewesen, dazu gehiSren auch die winzigen Fortpflan- 
zungszellen der Algen, reagieren artspezifisch auf diese komplizierten Vorg~inge, deren 
entsprechendes Zusammenspiel den Weg zum passenden Substrat dirigieren hilfL ¥or-  
g~nge dieser Art diskutieren DuRriA~ (1957), JAMES (1957), McLAREN & SKUJINS 
(1968), SANTORO & S'rROTZKV (1968). Es w~ire zu untersuchen, ob die Vermehrungs- 
stadien der Algen bereits beim Kontakt mit dem Substrat, bei der Verankerung oder 
noch sp~iter w~ihrend des Wachstums spezifische Anpassungen entwickeln. Im ersten 
Fall m6gen die oben erw~ihnten physikalischen Vorg~inge sortierend wirken, im zwei- 
ten Fall auf~erdem Form und Gr6f~e der Rhizoidzellen und Basalscheiben oder Form 
und Kantenl~inge der Substratelemente zusammen mit dem dadurch bedingten Liicken- 
system. Zuletzt kSnnte der auslesende Faktor "Substrat" erst im Laufe der Entwick- 
lung sichtbar werden, wie das Beispiel des sichersten Hai°cansatzes beweisen k/Snnte. 
Hier mii~ten Laboruntersuchungen einsetzen, um die Befunde der Freilandbeobach- 
tungen zu erg~inzen. 
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D i c h t e  u n d  P o r o s i t ~ i t  

Dichte und Porosifiit eines festen Substrates gewinnen dort an Bedeutung, wo 
durch den Gezeitenrhythmus bewacksene Gegenst~inde l~ingere Zeit lu~exponiert sind 
(Abb. 16). Die obere Begrenzung in der vertikalen Verteilung wird unter anderem 
durch Dichte und Porosit~it der Substrate bestimmt. DENHARTOO (1959) und NIEN- 
HUIS (1969) beschreiben, dat~ zum Beispiel Algenbewucks auf Kalkstein hSher hinauf- 
reicht als auf Granit und Basalt. Die gleiche Ersckeinung zeigte sick bei den eigenen 
Versuchen auf den Substraten im Hochwasserbereich. Der erste geschlossene Bewuchs 
feinf~idiger Enteromorpha-Arten erschien als 3 cm breites Band an der Unterkante 
des Buntsandsteins, wo sich das absickernde Wasser sammelte, und breitete sich als 
lockerer Bestand iiber die Versuchsfl~che aus. Bei Solnhofener Plattenkalk war das 
Band an der Unterkante nur 1 cm breit. Die Dichte der Algenbesledlung yon Bunt- 
sandstein und Solnhofener Plattenkalk verhielt sick wie 5 : 2. Ein ~hnlickes Verh;ilt- 
nis bestand zwischen der Wasserspeicherung beider Substrate. Buntsandstein besitzt 
eine wahre Porosit~it yon 12,36 °/0. Die Wasseraufnahme betrug bei einer atm 104 g 
1000 cra -3. Nach 6 Stunden verblieb ein Rest yon 45,2 g (gemessen bel 20 ° C Raum- 
temperatur und 50 °/0 LuRfeuchtigkeit ohne LuRbewegung). Solnhofener Plattenkalk 
(wahre Porosit~it 4,11 0/0) nahm 41 g Wasser bei gleichem Volumen auf, yon dern nach 
6 Stunden 16,4 g zuriickgehaIten waren. Die Wasserspeickerung des Buntsandsteines 
verh~ilt sick nach diesen Werten zu der des Solnhofener Plattenkalks ungef~ihr wie 
5 : 2, was mit dem Verh~ilmis der Bewuchsdickten iibereinstimmt. 

In den warmen Monaten Juli/August waren auf dem Hochwasserniveau aut~er 
Buntsandstein auch Muschelkalk und Basaltlava gleichmiif~ig yon Fadenalgen iiber- 
zogen. Solnhofener Plattenkalk und S~iulenbasalt zeigten daneben einen nur flecken- 
haften Bewucks, der sick an der Unterkante zu einem geschlossenen Streifen verdick- 
tete. Granit hob sick als vegetationsloses Substrat heraus. Beim Vergleick des Feuchtig- 
keitsgehaltes dieser Substrate lief~ sick die Art des Bewucksmusters verstehen: die 
Wasserspeicherung der Basaltlava entsprickt dank ihres grof~en Porenvolumens der des 
Buntsandsteins. Daraus erkliirt sick die gleich gute Bewucksdichte beider Substrate. Bei 
Muschelkalk erschien der Algenrasen irn Verh~ilmis zum gespeickerten Wasser zuerst 
unverst~indlick, denn 1000 cm 3 nehmen nut 8,8 g Wasser auf und geben die H~ilfLe 
davon nach 6 Stunden wieder ab. Bezieht man jedoch die externe Wasserspeicherung 
mit ein - Wasser sammelte sick in Mulden und Kiivetten der schartigen Oberflliche 
und verdunstete durck den iiberdeckenden Algenfilz nur langsam - dann ist das dichte 
Bewuchsmuster zu verstehen. Die Wasserspeicherung yon Solnhofener Plattenkalk und 
S~iulenbasalt zeigten untereinander iihnliche Werte. S~iulenbasalt nimmt anfangs halb 
so viel Feuchtigkeit auf wie Solnhofener Plattenkalk, gibt fie jedoch langsamer ab, so 
daf~ sick die zurii&gehaltene Menge hack 6 Stunden bei beiden Gesteinen gleicht. Dem- 
entspreckend ~ihnelte sick das Bewuchsmuster belder Substrate. Der dichte Granit (wah- 
re Porosifiit 1,44 °/0) erwies sick in der Hochwasserzone dagegen als durckweg besied- 
lungsfeindlick. 

Da die Versuchsreihen im Bereich der Mitteltiden-Niedrigwasserlinie nur kurz- 
fristig lui°cexponiert waren, verlor bier die Wasserkapazifiit der Substrate an Bedeu- 
tung (Abb. 16). Sie sckien dagegen das L~ingenwachstum yon Enterornorpba sp. zu 
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beeinflussen. Die Algenf~iden wurden auf den porgSsen Gesteinen Buntsandstein und 
Basaltlava wiihrend des Sommermaximums 20 cm lang. Auf dichten Substraten blieben 
sie kurz (zum Beispiel auf Granit I cm). Im Gegensatz zu Porphyra purpurea, wo L~in- 
genwachstum und Abundanz mit der Korngr/Sf~e des Substrates korreliert erschienen, 
bestimmte bei Enteromorpha sp. an exponierten Standorten die Wasserkapazit~it das 
L~ingenwachstum, die Korngr6f~e die Bewuchsdichte. Diesen Substrateigenschaflcen 
entsprechend war der por6se, relativ feink6rnige Buntsandstein fiir eine Besiedlung 
durch die Griinalge optimal. 

H ~ i r t e g r a d  

Im allgemeinen schien der H~irtegrad der festen Substrate wenig ausschlaggebend 
zu sein. Enteromorpha sp. iiberzog Solnhofener Plattenkalk (H~irtegrad 3) ebenso dicht 
wie Buntsandstein (H~irtegrad 4 bis 5 und 7) und Quarzsand (H~irtegrad 5 bis 6). 
Porphyra sp. besiedelte weichen Muschelkalk (3) gleich zahlreich wie harten Granit 
(6 bis 7), Basaltlava (6) und Siliziumkarbid (9). Einzig die Rotalge Bangia fuscopur- 
purea entwi&elte sich auss&lief~li& auf Solnhofener Plattenkalk und Muschelkalk, 
beides Gesteine unterschiedlicher Korngr~it~en und Oberfl~ichenstrukturen, doch mit 
dem gleichen H~irtegrad 3. Auf h~irteren Substraten war die Alge nicht zu finden. 
Dieser Befund de&te sich mit der Beobachtung STEPHENSONS (1961), der B. fuscopur- 
purea nur auf weichen Kalkgesteinen feststellte. 

F a r b e  

Es ist bekannt, daig helle Fl~ichen WS.rmestrahlen reflektieren, dunkle Fl~ichen sie 
absorbieren. Auf die Substrate iibertragen, ergab sich nach Messung der OberflS.chen- 
temperatur an je einem sonnigen Tag Ende August und Mitte September auf dem 
Hochwasserniveau folgende Beziehung zwischen Farbe und Temperatur: Der helle 
Solnhofener Plattenkalk erw~irmte sich stets am geringsten yon den untersuchten Ge- 
steinen. Bei dunklem Granit und S~iulenbasalt lagen die Oberfl~ichentemperaturen be- 
reits in der fiinffen Stunde nach dem Auftauchen 3 bis 4 C ° h6her als bei Solnhofener 
Plattenkalk, bei Siliziumkarbid sogar iiber 10 C °. Basaltlava, Buntsandstein und 
Mus&elkalk wichen dagegen yon dieser Regel je nach Art ihrer Wasserspeicherung ab. 
So wirkte bei Basaltlava (Farbe schwarz) der Porenwassergehalt durch Verdunstungs- 
k~ilte einer Erw~irmung entgegen und die Oberflgchentemperatur blieb in der N~ihe des 
Temperaturbereiches yon Solnhofener Plattenkalk. Die gleiche Erscheinung zeigte sich 
beim relativ dunklen Buntsandstein. Seine Oberfl~ichentemperatur ~ihnelte in der ersten 
Zeitspanne nach dem Auftau&en der heller Substrate, glich sich jedoch ha& 7 Stunden, 
nachdem iiber 50 °/0 des aufgenommenen Wassers abgesickert war, schlagartig der Ober- 
fl~ichentemperatur dunkler Substrate an. Muschelkalk, der wenig Porenwasser speichern 
kann, dagegen viel Feuchtigkeit in Nischen und Kfivetten der Oberfl~iche zuriickh~ilt, 
erw~irmte sich nach 7 Stunden trotz seiner hellen Farbe dort, wo sich kein schiitzender 
Algenfilz befand, um durchschnittlich 2 C ° mehr als Solnhofener Plattenkalk (Ober- 
fl~ichenwasser verdunstet schneller als Porenwasser). 
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Als Folge dieser Temperaturdifferenzen, hervorgerufen dutch W~irmeabsorption 
und Wasserspeicherung, war folgendes am Bewuchs des Hochwasserniveaus zu beob- 
achten: in den Sommermonaten besiedelten f~idige Griinalgen Muschelkalk und Basalt- 
lava - dem relativ geringen W~irmepotentiaI dieser Gesteine entsprechend - bis zum 
oberen Substratrand. Auf Solnhofener Plattenkalk und Buntsandstein befand sich nur 
am unteren Substratrand je nach Menge des absickernden Porenwassers ein mehr oder 
weniger breites Enteromorpha-Band. Die Bewuchsgrenze auf diesen beiden Gesteinen 
wurde also welt mehr durch Porenwassergehalt und Oberfl~ichenstruktur als durch die 
Farbe des Substrates bestimmt. Der dunkte S~/ulenbasalt dagegen besat~ ausschliel~Iich 
im Frtihling und Herbst eine geschlossene Algendecke, wenn sich das Gestein dutch hohe 
Wasserstiinde und geringe Sonnenbestrahlung nicht mehr stark erw~irmen konnte. Gra- 
nit blieb zu allen Jahreszeiten auf diesem Niveau bewuchs£rei. Durch seine relativ 
dunkle Farbe und den geringen Porenwassergehalt erschien er als vegetations£eindliches 
Substrat. 

W i d e r s t a n d s f ~ i h i g k e i t  g e g e n  E r o s i o n  u n d  A b r a s i o n  

Die mechanische Widerstandsf~ihigkeit der untersuchten Substrate wurde im Ver- 
lauf yon 8 bis 9 Monaten beobachtet. Das Ausmaf~ der Zerst/Srung durch Frost konnte 
nicht ermittelt werden, well entsprechende Untersuchungen vor Beginn der K~ilte- 
periode abgebrochen werden mut~ten. 

Wiihrend der Versuchszeit erwies sich nur Solnhofener Plattenkalk als abrasions- 
empfindliches Substrat. Bereits nach 4 Monaten hatte sich im Bereich der Mitteltiden- 
Niedrigwasserlinie Bewuchs zusammen mit der obersten diinnen Sedimentschicht ge- 
15st, und yon neuem besiedelten Organismen die freigewordene Fl~iche. Sie verschwan- 
den bis Versuchsende ebenfalls mit einer abbl~itternden Substratschicht. Auf einer glatt- 
ges~igten Oberfl~iche dieses Gesteins setzte dagegen der Abrasionsprozef~ wesentlich 
sp~iter ein. Der h~irtere Buntsandstein verlor im Laufe der Versuchszeit 10 % seines 
Bewuchses mit absandendem Material. Der unregelm~if~ige Muschelkalk, der den glei- 
chen H~rtegrad wie Solnhofener Plattenkalk besitzt, zeigte keine ZerstSrung an der 
Oberfl~iche. Selbst abgestorbene Balanidensiedlungen blieben bis Versuchsende erhalten. 
Auf S~iulenbasalt betrug der Bewuchsverlust 40 0/0. Da die Oberfl~che des Substrates 
selbst nicht angegriffen schien, mul~te die Zerst6rung der Besiedlung einen anderen 
Grund haben. Offensichtlich konnten sich die Algen auf der relativ glatten, ebenen 
Oberfl~iche weniger gut verankern und waren dem Angriff der Wellen ungeschiitzter 
ausgesetzt als auf einem unregelmiii~igen Substrat. Auf der porigen BasaItlava war kein 
Verlust zu verzeichnen und auf dem unregelm',ii~igen Granit nut 10 0/0. Es ist also zu 
unterscheiden zwischen der Widerstandsf~higkeit des Substrates und der Festigkeit der 
Bewuchsverankerung. Pflanzliche und tierische Organismen k6nnen yon einer glatten 
und ebenen Oberfl~iche abgelSst werden, ohne dal3 die Substratoberfl~iche selbst Scha- 
den erleidet. Auf einer unregelm~if~igen, rauhen Oberfl~iche hai%t der Bewuchs besser, 
wie der Vergleich naturrauher Gesteine mit glattgesiigten gleicher Herkuni°c eindeutig 
bewies. 
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ZUSAMMENFASSUNG 

1. Zur Analyse der Besiedlungsdynamik und der Substratabh~ingigkeit makroskopi-  
scher benthischer Pflanzen wurden 6 verschiedene Substrate unter In-situ-Bedingun- 
gen untersucht: Solnhofener Plattenkalk, Muschelkalk, Buntsandstein, Granit, S~iu- 
lenbasalt und Basaltlava. Ausgew~ihlt nach Farbe, Korngr/5~e und Relief wurden 
die Substrate in 3 Wasserbereichen (Hochwasser-, Niedrigwasser- und Unterwasser- 
bereich) vertikal an einem Geriist am Hafen  yon List/Sylt angebracht und w~ihrend 
zweier aufeinander folgender Jahre regelm~it~ig kontrolliert. 

2. Physikalische Substrateigenscha~en beeinflui~ten die Besiedlung st~irker als chemi- 
sche. Erstere wirkten sich in den drei Wasserbereichen - unabh~ngig von anderen 
Umweltfaktoren - jeweils verschieden auf den Bewuchs aus. Auf  dem H o c h -  
w a s s e r n i v e a u (Trockenfall-Perioden von durchschnittlich 8 Std. w~ihrend 
eines Gezeitenganges) waren vor allem folgende Faktoren siedlungsbegrenzend" 
a) Temperatur des Substrates (abh~ingig yon Farbe, W~irmeverlust durch Verdun- 
stung), b) Wassergehalt (abh~ingig yon Gesteinsporosit~it), c) St~irke des Reliefs 
(Schutz vor Abrasion der Organismen) und Oberfl~ichenrauhigkeit (Stabilit~it des 
Anhef~ens), d) Widerstandsf~higkeit des Substrats selbst gegen Erosion und Abra- 
sion. Auf dem N i e d r i g w a s s e r n i v e a u (Trockenfall-Perioden von durch- 
schnittlich l Std. w~ihrend eines Gezeitenganges) wirkten besonders in der Bran- 
dungshohlkehle mechanische Kr~iRe auf die Algenentwicklung ein, w~ihrend sich der 
Einflut~ yon Oberfl~ichentemperatur und Wassergehalt der Gesteine verringerte. Auf  
dem U n t e r w a s s e r n i v e a u (keine Trockenfall-Perioden) verloren die physi- 
kalischen Eigenscha~en der Substrate an Bedeutung, vermutlich infolge der geringen 
Temperaturschwankungen und der meist abgeschw~ichten Turbulenz. Biologische 
Faktoren bestimmten in zunehmendem Maf~ das Bewuchsmuster. 

3. Die KorngrSf~e war - unabh~ngig vom H~irtegrad des Materials - entscheidend 
f~ir Ausdehnung und Bewuchsdichte einiger Algen. Enterornorpha sp. entwickelte 
sich optimal auf rein- bis mittelk6rnigen Substraten (Solnhofener Plattenkalk und 
Buntsandstein), weniger dicht auf dem vorwiegend feink6rnig auskristallisierten 
Gesteinsfluf~ des S~iulenbasalts und den feink~Srnigen Bestandteilen des Muschel- 
kalks. Das Codiolum-Stadium einer Urospora-Art tiberzog ausschlief~lich die glatte 
und feinkiSrnige Fl~iche yon S~iulenbasalt, Solnhofener Plattenkalk und entspre- 
&end feink6rnige Stellen im Muschelkalk. Porphyra sp., meist Porphyra purpurea, 
bevorzugte die grob strukturierten Substrate Granit, Muschelkalk und die durch 
Poren zerrissene Oberfl~iche der Basaltlava. S~iulenbasaIt wurde an den Stellen 
besiedelt, wo gr6t~ere Einsprenglinge den gleichartigen, feink~Srnigen Gesteinsflut~ 
durchsetzten. Ceramium rubrum reagierte in gleicher Weise wie Porphyra sp. Mit 
Hilfe yon Parallelbeobachtungen an aus Quarzsand 5 abgestuRer Korngr/Sf~en her- 
gestellten Substraten wurde eine Korngr6t~enabh~/ngigkeit der Algenbesiedlung 
ermittelt. Die ausgew~ihlten Fraktionsbereiche ( <  0,25; 0,25-0,5; 0,5-1,0; 1,0 bis 
2,0; 2,0-4,0 ram) konnten in etwa denen der Natursteine gegeniibergestellt wer- 
den. Unterhalb von 0,5 mm Korndurchmesser entwickelten sich ausschliefllich 
Enteromorpha-Arten, oberhalb davon Porpbyra-Arten und Cerarnium rubrum. 
Die Zahl der siedelnden Rotalgen erh~hte sich mit zunehmender Korngr~Sf~e. Die 
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Versuchsergebnisse der Sandsubstrate entsprachen denen der gegeniibergestellten 
Namrsteine ~ihnlicher Fraktionsbereiche und wiederholten sich in den 3 Horizon- 
ten. 

4. Dichte und Porosit~t der Substrate bestimmten im Ho&wasserbereich nicht nur das 
Bewuchsmuster, sondern auch die obere Grenze der Algenvegetation. Die obere 
Grenze befand sich be[ Mus&elkalk (Zurti&halten des Wassers in der zerkltifLeten 
Oberfl~iche) und Basaltlava (Wasserspeicherung im Porenraum) tiber der Mittel- 
tiden-Hochwasserlinie. Be[ dem dichten Gestein S~ulenbasalt wurde die Mittel- 
tiden-Ho&wasserlinie vom Bewuchs nlcht mehr erreicht. Im Frtihling und Herbst 
dagegen entwi&elte er sich auf S~iulenbasalt be[ gtinstigen LuRtemperaturen nnd 
Wasserst~inden bis fast zur gleichen H6he wie auf Basaltlava. Die obere Grenze der 
Enteromorpha-Besiedlung befand sich auf dem wasserspeichernden Buntsandstein 
hSher als auf Solnhofener Plattenkalk mit seiner geringen Porosit~it. Auf Granit 
erreichte der Algenbewuchs die niedrigste vertikale Ausdehnung. 

5. Abh~ingig yon der Farbe bestimmte der Erw~irmungsgrad eines Substrates die ver- 
tikale Ausdehnung der Vegetation. Im Bereich der Mitteltiden-Hochwasserlinie 
verschwanden die Algen yon dunklen Substraten (S~iulenbasalt, Granit), so wie die 
W~irmestrahlung im Juli/August zunahm und entwi&elten sich yon neuem im 
Herbst be[ gLinstigeren Umweltbedingungen. 

6. Das Zusammenwlrken yon Erosion und Abrasion wnrde - ohne Frostsprengung - 
am Solnho£ener Plattenkaik deutlich. Diinne Substratschichten hoben sich plattig 
zusammen mit Bewuchs yon der Oberfl~che ab. Im Ho&wasser- und Niedrigwasser- 
bereich machte si& eine Abtragung durch Wellenbewegung st~irker ats auf dem 
Unterwasserniveau bemerkbar. 
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