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Bewuchsuntersuchungen auf Natursteinsubstraten
im Gezeitenbereich des Nordsylter Wattenmeeres

G. LuTHER

Biologische Anstalt Helgoland (Litoralstation);
List/Sylt, Bundesrepublik Deutschland

ABSTRACT: Fowling studies on natural-stone substrates in the tidal zone of the North
Sylt wadden sea. 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): chalk of Solnhofen, lime-
stone, mottled sandstone, granite, basalt and basalt-lava. The test substrates were fixed to a
pannel at the midtide-high-water-level, the midtide-low-water-level and 75 c¢m below the
latter (sublittoral level). Abiotic and biotic environmental factors decisively affected the
growth of settling marine plants and animals. Variations in temperature and salinity as well
as in the abundance of planktonic organisms, competitors and predators, caused shiftings in
the annual beginning of settlement and in the abundance of settled organisms. Beginning with
intense frost in March, the annual dynamics of 1971 were characterised by pronounced
oscillations in temperature and salinity. The plankton density was poor in spring. When the
sea water suddenly warmed in May, some meroplanktonic larvae appeared in high members.
This phenomenon was followed by an intensive settlement on the substrate surfaces. In con-
trast to 1971, water temperatures remained much more stable in 1972. In this year, holo-
planktonic copepods predominated throughout, and settlement was less intensive.

EINLEITUNG

Zwischen dem Substrat und dem Bewuchs durch marine Organismen bestehen enge
Wechselbeziehungen. Die Ursachen dieser Wechselbeziehungen beruhen unter anderem
auf den physiko-chemischen Eigenschaften der Substrate, die wiederum durch klima-
tische und hydrographische Umweltfaktoren beeinflufit werden. Experimentelle Stu-
dien der Bewuchs-Sukzessionen sind vielfach durchgefithrt worden (vgl. EvrorpEan
PropucTivity AGENCY, 1961), wobei als Substrate zumeist Platten aus Kunststoff,
Glas, Zement und Fisen, seltener solche aus gewachsenen Stoffen wie Holz und Schiefer
dienten.

In der vorliegenden Arbeit wird ausschlieflich der Bewuchs auf natiirlichen Ge-
steinssubstraten untersucht. Die bei Helgoland auftretenden Sedimente (Buntsandsteine
und Kalksandsteine) sowie die bei Kiistenschutzanlagen verwerteten Materialien (Gra-
nite und Basalte) schienen im Hinblick auf Farbe, Hirte, Porositit, Textur und chemi-
scke Eigenart fiir die Experimente besonders geeignet. Kiinstlich hergestellte Platten aus
Quarzsand dienten als Kontrollen, um festzustellen, wie weit verschiedene Korngréfien
den Bewuchs beeinflussen.
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In-situ-Beobachtungen iiber den Bewuchs natiirlich gewachsener Substrate durch
marine Organismen wurden bisher nur im Rahmen &kologischer Studien erwihnt. So
berichteten zum Beispiel NienBURG (1925) iiber die Besiedlung des Helgolinder Bunt-
sandsteins durch Meeresalgen und Boarcu (1957), Crise & SoutHwWARD (1958) iiber
pflanzlichen und tierischen Bewuchs auf Kalkgesteinen der englischen Kiiste. Doty
(1967), Lawson & Norton (1971) und Munba (1972) beschrieben die Algenbesiedlung
auf alten und jungen Eruptivgesteinen, Den HarToc (1959) und Nienxuts (1969)
auf den Kiistenschutzanlagen Hollands. Experimentelle Studien iiber Bewuchs in Rela-
tion zur Hirte diverser Naturgesteine fithrte STEPHENSON (1961) durch.

Im Gegensatz zu den angefiihrten Verdffentlichungen, deren Beobachtungen sich
auf mehr oder weniger verwitterte Substrate beziehen, wurde zu den vorliegenden
Versuchen jeweils frisch aus einem Block gebrochenes Material benutzt. Dabei muff
jedoch in Rechnung gestellt werden, dafl sich frisch gebrochenes Material bereits beim
ersten Kontakt mit der Luft verindert (ZosEry, 1972).

In der vorliegenden Arbeit sind allgemeine hydrographische und 8kologische Er-
gebnisse enthalten. Befunde iiber spezielle Bewuchsunterschiede auf den untersuchten
Natursteinsubstraten werden, nach pflanzlichen und tierischen Organismen getrennt,
in zwei weiteren VerSffentlichungen erscheinen.

METHODIK UND VERSUCHSDURCHFUHRUNG

Das Wattenmeer erscheint durch seine geschiitzte Lage fiir Bewuchsuntersuchungen
vorteilhaft. Die diesem Lebensraum eigene Pflanzen- und Tierwelt ist relativ artenarm.
Sie mufl — bedingt durch den Gezeitenrhythmus — extremen Umwelteinfliissen ange-
pafle sein. Ein fiir Bewuchsuntersuchungen geeigneter Standort bot sich im Norden der
Insel Sylt neben dem Lister Hafen am Anleger der dénischen Autofihre. Hier konnten,
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Abb. 1: Nérdlicher Teil der Insel Sylt (Nordsee). Ausschnitt: Hafen von List mit dem Anleger
der dinischen Autofihre. Pfeil = Versuchsgestell
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unabhingig von einem Boot, Versuchsgestelle angebracht und davor Wasserproben fiir
hydrographische Bestimmungen (Wassertemperatur, Salzgehalt, Planktonzusammen-
setzung) entnommen werden. Die Probenentnahme erfolgte zweimal tdglich in der
Mitte zwischen den Tiden, um Mittelwerte des auf- und ablaufenden Wassers zu er-
halten. Die Bewuchsuntersuchungen wurden 1971 und 1972 tiglich von Mirz bis
Dezember durchgefiihrt (1973 zur Nachkontrolle wihrend einer kiirzeren Zeitspanne)
und in der Litoralstation der Biologischen Anstalt Helgoland ausgewertet.

Position des Versuchsgestells

Das Versuchsgestell war am Bohlensteg der Anlegerbriicke derart angebracht, daf§
die Frontalseite nach Siidwesten zeigte und von ca. 11 bis 17 Uhr direkte Sonnen-
bestrahlung erhielt. Bei den vorherrschenden westlichen Winden lag es im Windschatten
des Listlandes (Abb. 1). Bei den selteneren 8stlichen Winden waren die Versuchssub-
strate direkt der Brandung ausgesetzt. Der Tidenhub am Standort betrug 1,70 m, die
Wassertiefe bei Niedrigwasser ca. 1,20 m. Der Hauptpriel, der die Masse des auf- und
ablaufenden Wassers fiihrt, zieht am Briickenkopf vorbei und bildet bei Flut einen
Wirbel, der unter dem Bohlensteg hindurch wieder in den Hauptpriel miindet (Abb. 1,
Ausschnitt). Das Versuchsgestell befand sich auf der Landseite des Wirbels, so dafl es
stets aus gleicher Richtung frontal angestrdmt wurde.

Substratanordnung

Die Versuchssubstrate befanden sich als Rethen in 3 charakteristischen Bereichen
zwischen den Tidenmarken: auf dem Hochwasser-Niveau (HW) mit der Mitteltiden-
Hochwasserlinie als oberer Begrenzung (oberes Eulitoral), auf dem Niedrigwasser-
Niveau (NW) mit der Mitteltiden-Niedrigwasserlinie als untere Begrenzung {unteres
Eulitoral) und auf dem Unterwasser-Niveau (UW), 75 cm unter der Mitteltiden-
Niedrigwasserlinie (Sublitoral) (Abb. 2). Die Substrate waren in den genannten Be-
reichen derart nebeneinander angebracht, dafl helle Natursteine (Solnhofener Platten-
kalk, Muschelkalk), mitteltonige (Buntsandstein, Granit) und dunkle (Siulenbasalt,
Basaltlava) aufeinanderfolgten. Die Substrate eines Farbbereiches unterschieden sich
jeweils nach den Strukturmerkmalen fein- bis mittelkrnig und grobkdrnig (Abb. 3).

Im ersten Versuchsjahr hatten sich auf Gesteinssubstraten mit naturrauher und
den gleichen mit glatt geséigter Oberfliche in der Besiedlungsdynamik Differenzen er-
geben, die sich auf die Verschiedenartigkeit der Oberfliche zuriidkfithren lieflen. Um
die Wirkung der Oberflichenstruktur eingehend zu untersuchen, wurden kiinstlich her-
gestellte Substrate aus Quarzsand 5 abgestufter Korngréflen und Silizium-Karbid
neben den Versuchsreihen aus Natursteinen eingesetzt (Abb. 3). AufSer der Gegeniiber-
stellung von Natursteinen und kiinstlichen Substraten erschien eine Einteilung in Lang-
zeit- und Kurzzeitserien angebracht. An den Langzeitserien liefl sich die Sukzession
der Besiedlung im Jahresablauf verfolgen. Die Kurzzeitserien verdeutlichten dagegen,
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wie hoch das ,,Angebot bodenreifer Keimlinge und Larven® war. Alle 8 bis 10 Tage
wurde auf jedem Versuchssubstrat ein Feld von 122 cm? mit Hilfe eines Kartiernetzes
ausgezihle.
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Abb. 2: Versuchsgestell unter In-situ-Bedingungen im Jahr 1971. Versuchsreihen auf dem

Hochwasser-Niveau (HW), Versuchsreihen auf dem Niedrigwasser-Niveau (NW), Versuchs-

reihen auf dem Unterwasser-Niveaw (UW), I = Langzeitserie, IT = Kurzzeitserie, K = Kon-
trollserie mit glattgesigten Gesteinssubstraten
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Abb. 3: Anordnung der Versuchssubstrate. Reihe mit Natursteinen (oben), Reihe mit Quarz-
sanden abgestufter Korngrioflen (unten)

ABIOTISCHE FAKTOREN
Wassertemperatur

Der Gang der Wassertemperatur war in beiden Versuchsjahren verschieden. An-
fang Mirz 1971 erfolgte ein Kilteeinbruch, der das Watt zufrieren und die Wasser-
temperatur knapp unter 0° C sinken lieff. Noch im ersten Aprildrittel betrug die Was-
sertemperatur {10-Tagesmittel) 2 C° weniger als in der entsprechenden Zeit des fol-
genden Jahres. Vermutlich wirkte sich dieser Kilteeinbruch verheerend auf einige
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Meeresorganismen aus. Planktonzusammensetzung und Besiedlung auf den Versuchs-
substraten erschienen nach Art und Zeitpunkt des Auftretens wesentlich anders als
1972. Mitte Mai erwirmte sich das Wasser sprunghaft in wenigen Tagen und iiber-
schritt die Wassertemperatur (10-Tagesmittel) des folgenden Jahres in der entsprechen-
den Zeit um 2 C°. Diese plotzliche Erwirmung nach einer langen kalten Periode schien
die Massenentwicklung einiger meroplanktischer Formen auszulsen, der eine dichte
Besiedlung auf den Substraten folgte. Das Maximum der Wassertemperatur erreichte
Anfang Juli und Anfang August jeweils eine Hhe von 18,9° C, wihrend das Tempe-
ratur-Maximum im Juli 1972 fast 21° C betrug. Im Oktober 1971 dagegen war die
Wassertemperatur von 13,5° C um 2 C° hoher als im folgenden Jahr.

Nach den genannten Daten ldflt sich 1971 als Jahr heftiger Temperaturschwan-
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Abb. 4: Wassertemperaturen des auflaufenden Wassers in den Jahren 1971 und 1972
(10-Tagesmittel}
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kungen, bedingt durch einen offensichtlich gréferen Wasseraustausch, charakterisieren.
Das Jahr 1972 gestaltete sich im Durchschnitt wesentlich wirmer mit einem bis Ende
Juli gleichmifig ansteigenden und danach ebenso gleichmiflig absteigenden Tempera-
turverlauf (Abb. 4).

Salzgehalt

Der Salzgehalt der offenen Nordsee betrigt etwa 35 %/p0. In den Kiistengewissern
schwankt er zwischen 30 und 33 %e0. Im allgemeinen war der Salzgehalt des auflau-
fenden Wassers geringfiigiz héher als der des ablaufenden Wassers, vor allem, wenn
bei anhaltenden nordwestlichen Winden mit der Flut hiher konzentriertes Wasser aus
der offenen Nordsee ins Wattenmeer eindringen konnte. Die Schwankungen im Jahres-
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Abb. 5: Salzgehalt des auflaufenden Wassers in den Jahren 1971 und 1972 (10-Tagesmittel)

ablauf, die Flutstrom wie Ebbstrom gemeinsam waren, entsprachen den Darstellungen
GoEepEeckes (1956) und GessNers (1957). In beiden Jahren lag das Minimum des Salz-
gehalts im April, bedingt durch die Schneeschmelze und der damit verbundenen hhe-
ren Sl wasserzufuhr der Fliisse. 1971 war der Salzgehalt nach dem Mirzfrost um 2 %0
niedriger als im folgenden Jahr. Er betrug durchschnittlich im April 28 % und nahm
bis zum Herbst standig zu. Mitte Juli war der Salzgehalt mit 30,8 %o in beiden Ver-
suchsjahren gleich. Das Jahresmittel ergab einen Wert von ca. 31 %0 S und stimmte
mit der von GEssNER (1957) angegebenen Isohaline iiberein (Abb. 5).
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Triibungsgrad

Der Triibungsgrad des Wassers beeinflufft vor allem lichtabhingige Algen. Die
Sichttiefe des Wassers wurde im zweiten Versuchsjahr mit der Secchi-Scheibe ermittelt
und daraus der Extinktionskoeffizient bestimmst. Der Monatsdurchschnite der Sichttiefe
betrug im Frithjahr und Herbst, bedingt durch Planktongehalt und aufgewirbelte
Bodenpartikel, ungefihr 1 m, im windstilleren Sommer dagegen mehr als 2 m. Eine
Ausnahme bildete der Juni, als sich mit dem Auftreten der Alge Phacocystis pouchetii
der Triibungsgrad des Wassers erhdhte (durchschnittliche Sichttiefe 1,30 m).

BIOTISCHE FAKTOREN

Die Art des Bewuchses auf den Versuchssubstraten hing von den im Unter-
suchungsgebiet siedelnden Organismen ab, deren Vermehrungsstadien durch das Wasser
verbreitet wurden. Daneben traten Irrgiste auf, deren Larven der Tidenstrom aus
einem fiir das Wattenmeer atypischen Biotop verfrachtet hatte, zum Beispiel die Cirri-
pedier Balanus balanus und Verruca stroemia. Konkurrenten, Weideginger und Riu-
ber beeinfluflten je nach Abundanz und Position die Entwicklung der Organismen auf
den Versuchssubstraten.

Die Lebensgemeinschaften des Untersuchungsgebietes

Am Untersuchungsort sind zwei verschiedene Lebensgemeinschaften zu finden:
eine urspriingliche, fiir viele Bereiche des Wattenmeers typische Sandboden-Zonose, die
Macoma-baltica-Gemeinschaft (Remane, 1940), und eine atypische Hartboden-
Zonose, die entstand, als mit dem Bau des Hafens und des Fihranlegers kiinstlich ein
Hartbodensubstrat geschaffen wurde. Der Sandboden am Untersuchungsort ist niche
biindig. Er wird stindig umgelagert, wie die starken Rippelmarken erkennen lassen.
Der Besonderheit des Standorts angepaflt, hat sich eine Untergemeinschaft der Macoma-
baltica-Gemeinschaft entwickelt, die von Linke (1939) beschriebene Scoloplos-Varia-
tion mit den Leitformen Scoloplos armiger und Arenicola marina. Wihrend der Ver-
suchsjahre vermehrten sich riuberische Begleitformen wie Buccinum undatum, Carcinus
maenas und Asterias rubens merklich, was nicht ohne Einfluf auf den Bewuchs der
Versuchssubstrate blieb.

An den Briickenpfeilern selbst siedelten wihrend der Versuchsjahre typische Ver-
treter einer Hartbodenflora und -fauna. Der Gezeitenhub, durchschnittlich 1,70 m, ist
grof} genug, um eine vertikale Zonierung erkennen zu lassen mit Supralitoral, der vor-
wiegend vom Klima beeinfluffiten Spritzzone, Eulitoral, dem Bereich zwischen Ebbe-
und Flutlinie, und Sublitoral, dem stindig untergetauchten Teil der Kiiste. Am Unter-
suchungsort dominierten Miesmuscheln und Balaniden iiber pflanzlichem Bewuchs. Der
fiir das obere Eulitoral typische Fadenalgenrasen war spirlich entwickelt. Im Bereich
der Mitteltiden-Niedrigwasserlinie traten breitblittrige Formen wie Enteromorpha
linza, Ulva sp. und Porphyra purpurea auf, wenige Dezimeter tiefer die buschigen
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Bildungen von Ceraminm rubrum und Polysiphonia nigrescens. Fucus-Arten waren
nicht vorhanden. Vereinzelte Exemplare siedelten sich lediglich 1975 nach 2 eisfreien
Wintern zwischen Miesmuscheln an. 50 cm iiber dem Wattenmeerboden vernichtete

Sandschliff jeglichen Pflanzenbewuchs.
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Abb. 6: Vertikale Zonierung und horizontale Verbreitung der Organismen in der unmittel-
baren Umgebung des Versuchsgestells. Nr, 1 bis 11 = Hartbodenflora und -fauna (1 Entero-
morpha sp., 2 Enteromorpha linza, 3 Ulva lactuca, 4 Porpbyra purpurea, 5 Ceramium rubrum,
6 Metridium senile, 7 Laomedea sp. und Tubularia larynx, 8 Mytilus edulis, 9 Littorina sp.,
10 Balanus crenatus und B. improvisus, 11 B. balanoides); Nr. 12 bis 20 = Scoloplos-Variation
nach LINKE, 1939 (12 Scoloplos armiger, 13 Arenicola marina, 14 Pectinaria corveni, 15 Lanice
conchilega, 16 Cardium edule, 17 Buccinum undatum, 18 Carcinus maenas, 19 Eupargurus
bernbardus, 20 Asterias rubens). Die generelle Zonierung der Organismen ist durch schraffierte
Vertikalkolumnen angedeutet
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Die vertikale Verbreitung der tierischen Organismen war besonders deutlich abzu-
grenzen (Abb. 6). Die Zone der Balaniden erstreckte sich als gleichmifliger Uberzug
von der Mitteltiden-Hochwasserlinie bis zum bewuchsfreien Streifen iiber dem Watten-
meerboden und-bot nur in der Brandungshohlkehle dicht iiber der Mitreltiden-Niedrig-
wasserlinie ein wechselhaftes Bild zerstorter alter und junger Siedlungen. Unterhalb
der Brandungshohlkehle herrschten Balanus crenatus und B. improvisus vor. Dazwi-
schen entfalteten sich Seeanemonen und Hydrozoenkolonien, bewegten sich Seeigel und
Seesterne als Weideginger und Riuber. Oberhalb der Brandungshohlkehle dominierte
B. balanoides. Zu ihm gesellte sich im extrem warmen Sommer 1975 (mittlere Wasser-
temperatur im August 20° C) der aus Australien eingeschleppte Balanide Elminius
modestus. Die Balaniden wurden an geschiitzten Stellen vollkommen von Mytilus edu-
lis verdringt, die in den Winkeln zwischen Briickenpfeilern und Querverstrebungen
kleine dichte Muschelsiedlungen bildete. Auf die Zone der Balaniden folgte ein Litto-
rinen-Streifen, Dieser iiberlappte die obere Verbreitungsgrenze der Balaniden und
schloff den Zonenaufbau ab. Mit einer Breite, die je nach Jahreszeit und Tidenhohe
wechselte, reichte der Littorinen-Streifen iiber die Mitteltiden-Hochwasserlinie hinaus.

Wechselbeziehungen zwischen Plankton- und
Bewuchsorganismen

Fast alle Bewuchsorganismen besitzen Entwicklungsstadien, die iiber eine kiirzere
oder langere Zeitspanne hinweg als sogenannte meroplanktische Formen im Meerwas-
ser enthalten sind, bevor sie zum Bodenleben iibergehen. Die Zusammensetzung des
Planktons zeigt jedoch nicht nur die zu erwartende Art, Dichte und den Zeitpunke der
Besiedlung auf den Substraten an, sondern ist auch als Nahrungsgeber fiir die weitere
Entwicklung fischender und strudelnder Bewuchsorganismen maflgeblich. Ebenso 1ific
sich aus der Zusammensetzung des Planktons der Einfluf} konkurrierender, weidender
und rduberischer Formen ungefihr bestimmen.

Die Wechselbeziehung zwischen Bewuchs und Zusammensetzung des Planktons
madhten am Untersuchungsort eine stindige Kontrolle des Meerwassers auf seinen Ge-
halt an Organismen notwendig. Zweimal tiglich (3 h nach Niedrigwasser und 3 h nach
Flut) wurden je 101 Meerwasser an der Oberfliche geschopft, durch ein Netz von
150 y Maschenweite gefiltert und der Siebriickstand unter einem Binokular ausgezahlt.
Da nanoplanktische Formen, zum Beispiel Vermehrungsstadien der Algen, beim Filtern
die Netzmaschen passierten, liefen sich nur groflere Exemplare des Phyto- und Zoo-
planktons erfassen. Eine Quadrateinteilung erleichterte das Auszdhlen. Die Artbestim-
mungen erfolgren nach JoHNSTONE et al. (1924) und TrORSON (1946).

Einfluf von Konkurrenten, Weidegdngern und Riubern

Die Struktur vieler Lebensgemeinschaften beruht auf der Wechselbezichung von
Konkurrenten (ConnEr, 1972) und wird zum Beispiel von rduberischen Formen wie
dem Seestern geprigt (Paing, 1974). ConngLL (1961), MEDOWS (1969), NEWELL (1970)
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und FosTer (1971) berichten iiber Raumkonkurrenzen innerhalb einer Balanidensied-
lung oder zwischen den Individuen verschiedener Arten. Solche Beispiele von Raum-
konkurrenzen waren fortlaufend auf den Versuchssubstraten zu verfolgen. Uberzog
ein dichter, feinfidiger Griinalgenrasen die Gesteinsoberfliche, fanden die bodenreifen
Cypris-Larven der Balaniden keine Anheftungsstellen und suchten zum Siedeln schat-
tige Mulden und Uberhinge auf, wo die Griinalgen aus Lichtmangel schlecht gedeihen
konnten. Zwischen der grofblittrigen Rotalge Porphyra purpurea dagegen, die sich
langsamer und weniger dicht entwidkelte, blieb geniigend Raum fiir ein Anheften der
Cypris-Larven erhalten.

In den Balanidensiedlungen lieflen sich auch eindrucksvolle Beispiele intraspezi-
fischer Konkurrenz beobachten. So wurden Jungtiere, die sich zwischen ca. 3 Wochen
dlteren Individuen derselben Art angesetzt hatten, durch den Wachstumsdruck derer
Basalplatten zusammengeschoben, deformiert und schlieflich abgehoben (vgl. Gur-
MANN, 1960). Der gleiche Vorgang spielte sich bei Individuen zweier verschiedener
Balanidenarten ab. Wihrend der Versuchsjahre war die hohe Sterblichkeit der Jung-
tiere unter anderem auf diese Form der Raumkonkurrenz zuriickzufiihren.

Pflanzenfressende Weideginger wie Littorina littorea traten iiberraschenderweise
selten auf den Versuchssubstraten auf. Vermutlich bereitete die spezielle Anordnung
der Versuchsreihen den iiberwiegend vertikal wandernden Schnecken Schwierigkeiten,
die Substrate zu erreichen. Der Seeigel Psammechinus miliaris war in so geringer Dichte
vorhanden, dafl er den Pflanzenbewuchs nicht wirksam reduzieren konnte.

Als Weideginger auf Hydrozoenkolonien waren die Nadktschnecken Tergipes de-
spectus, Dendronotis frondosus, Cratena anrantia und Facellina drummondi, der Pan-
topode Phoxidhilidinm femoratum anzutreffen. Sie verminderten die Polypenzahl und
brachten die Kolonien zum Kiimmern. Die Frefititigkeit von T. despectus lie sich an
den Riickenpapillen ablesen. Diese firbten sich je nach Art der Nahrungsaufnahme
einmal briunlich (zur Zeit des Entwicklungsmaximums von Laomedea sp.) oder
orangerot, wenn Tubularia larynx auf den Substraten dominierte (HorFrMANN, 1936).

Die Jungtiere des Seesterns Asterias rubens ernihren sich von zum Bodenleben
iibergehenden Miesmuscheln und Balaniden (HaNcock, 1955). Sie vernichteten auf den
Versuchssubstraten unterhalb der Mitteltiden-Niedrigwasserlinie die Frithjahrsbesied-
lung der Balaniden bis aul wenige Exemplare, die sich im Schutz tiefer Spalten oder
Tubularia-Kolonien angesetzt hatten. Die riuberische Titigkeit des Seesterns be-
stimmte, wie bereits PAINE (1974) nach mehrjihrigen Experimenten nachwies, auch auf
den Versuchssubstraten die untere Grenze der Miesmuscheln- und Balanidenverbrei-
tung. Sie reichte bis wenig unter die Mitteltiden-Niedrigwasserlinie. Die Zerstérung
durch den Seestern schien im Sublitoral tiefgreifender zu sein als die durch die Wirkung
abiotischer Faktoren.

UNTERSUCHUNGSERGEBNISSE UND SCHLUSSFOLGERUNGEN

Wihrend beider Versuchsjahre zeigten sich wesentliche Unterschiede im Zeitpunkt
des Auftretens und in der Dichte der Planktonorganismen. Die entsprechenden Unter-
schiede wurden ebenfalls sichtbar, wenn die bodenreif gewordenen Stadien meroplank-



156 G. LutHer

tischer Formen auf den Versuchssubstraten zu siedeln begannen. Um den Zusammen-
hang zwischen Planktonorganismen und Bewuchs zu verfolgen, werden die Befunde
beider Bereiche — im Vergleich zu den Temperaturschwankungen der Versuchsjahre —
gegeniibergestellt.

Verinderungen des Planktons in Abhidngigkeit von
Jahreszeit und mittlerer Wassertemperatur

Periode Midrz/April (Abb. 7). Der Mirzfrost 1971, verbunden mit dem
niedrigen Salzgehalt des Meerwassers, bedeutete fiir die Entwicklung einiger plank-
tischer Organismen eine ,kleine Katastrophe®. Die Schwarmbildung holoplanktischer
Copepoden (Acartia clausi, Temora longicornis, Centropagus bamatus und Psendo-
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Abb. 7: Abundanz einiger hiufiger Plankton-Organismen im Mirz/April 1971 und 1972 (Mo-
natssummen, entnommen aus tiglich 2 Meerwasserproben von je 10 I)

calanus elongatus) und die Menge der frithen Balanidenbrut, vor allem von Balanus
balanoides, war duflerst gering. Das Plankton erwies sich bis Mai individuenirmer als
1972. Die Anzahl der genannten Copepoden erreichte nach einem milden Winter im
April 1972 das Zehnfache des Vorjahres, die der Balanidenlarven das Fiinffache. Der
Anteil von B. crenatus war in beiden Jahren ungefihr gleich. Vermutlich hatte der
Eisschliff viele Elterntiere von B. balanoides vernichtet, bevor jene ihre Brut entlassen
konnten. Der in groferer Tiefe lebende B. crenatus wurde dagegen weniger davon be-
troffen. Die Hydromeduse Rathkea octopunciata, die dem Winterplankton angehért,
trat im April 1971 wesentlich hiufiger auf als nach dem milden Winter 1972.



Bewuchsuntersuchungen auf Natursteinsubstraten 157

Periode Mai/Juni (Abb. 8). Auf den plétzlichen Temperaturanstieg im
Mai 1971 folgte eine explosionsartige Entwicklung einiger Plankter. Bei Vertretern
des Phytoplanktons, der Diatomee Coscinodiscus concinnus und der Alge Phaeocystis
pouchetii, trat eine Massenvermehrung ein, die bis Ende Juni anhielt. Entwicklungs-
héhe und -daver wurden von beiden Arten 1972 nicht mehr erreicht. Wihrend sich
beim Zooplankton die Anzahl der Copepoden und Nauplien borealer Balaniden
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Abb. 8: Abundanz einiger hiufiger Plankton-Organismen im Mai/Juni 1971 und 1972 (Mo-
natssummen, entnommen aus tiglich 2 Meerwasserproben von je 10 1)

(Balanus balanoides und B. crenatus) weiter verringerte, setzte eine starke Vermehrung
von Rathkea octopunctata, der Strandschnecke Littorina littorea, der Miesmuschel
Mytilus edulis, einiger Spioniden und von Balanus improvisus ein. Diese Entwicklung
dauerte den Juni iiber an. Einzig Rathkea octopunctata war in dem Monat nicht mehr
vorhanden, nachdem das Wasser die fiir die Medusenfortpflanzung begrenzende Tem-
peratur von 15° C erreicht hatte (WERNER, 1958). 1972 dagegen traten die genannten
Arten zahlenm3fig im Plankton zuriick. An ihrer Stelle hatten Copepoden das Uber-
gewicht.

Nachdem vermutlich klimatische und hydrographische Einfliisse im Mai 1971 die
Vermehrung der genannten Organismen begiinstigten, kénnte die ungestdrte Weiter-
entwicklung der Larven unter anderem darauf zuriickzufiihren sein, dafl — vielleicht
bedingt durch den vorausgegangenen Mirzfrost — Nahrungskonkurrenten, filternde
und riuberische Plankton- und Benthosformen reduziert waren. Dementsprechend
miiflte 1972 nach dem eisfreien Frithling ein vollkommen anderes Verhiltnis zwischen
Larven und ihren Konkurrenten bestanden haben, was zu einer hdheren Verlustrate
der ersteren fithrte. Als Konkurrenten konnten 1972 die zahlreichen Copepoden und
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benthischen Filtrierer wie Miesmuscheln und Balaniden angesehen werden. Sie mdgen
dazu beigetragen haben, mehr als 1971 die planktischen Larvenstadien zu dezimieren.

Periode Juli/August (Abb. 9). Wihrend der warmen Monate Juli/
August bestimmten in beiden Jahren der Dinoflagellat Noctiluca miliaris und Copepo-
den den Gehalt des Zooplanktons. Entsprechend einer mittleren Wassertemperatur, die
1972 um 1 C° haher lag als im Vorjahr, trat Noctiluca miliaris besonders hiufig anf.
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Abb. 9: Abundanz einiger hivfiger Plankton-Organismen im Juli/August 1971 und 1972 (Mo-
natssummen, entnommen aus tiglich 2 Meerwasserproben von je 10 1)

Auch der wirmerem Wasser angepafite Tunicat Oikoplenra dioica war zahlreicher
vorhanden mit einem Entwicklungsmaximum bei ca 20° C.

Unter den Organismen, die regelmiflig in den Wasserproben vorkamen, nahm
Alaurina composita eine Sonderstellung ein. Dieser einzige echte Plankter unter den
Turbellarien des Nordseebereichs vermehrt sich intensiv durch Querteilung, wenn seine
Hauptnahrung in warmen Sommern ausreichend vorhanden ist (Horker, 1930). Mit
der sogenannten Jiitlanddrift soll er an die ddnische Kiiste gelangen. 1971 lief sich
A. composita nicht mit Bestimmtheit nachweisen; 1972 dagegen war sie Ende Juli, als
sich das Wasser iiber 20° C erwirmte, besonders hiufig. Dieses kurzfristige Vorkom-
men des Turbellars — es trat im auflaufenden Wasser auf — schien darauf hinzudeuten,
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daf bei zugleich vorherrschenden westlichen Winden ein anderer Wasserkdrper ins
Wattenmeer eindrang. Vor und nach dieser Juliwoche war A. composita bei iiberwie-
gend 8stlichen und ndrdlichen Winden jeweils vereinzelt zu finden.

Zusammen mit dem Wasserkorper, der Alaurina composita verfrachtete, gelangten
Larven von Polydora ciliata, vermutlich die Brut einer ersten Generation, ins Watten-
meer und bestimmten den Besiedlungsbeginn dieses Polychaeten auf den Versuchssub-
straten (August 1972). Dagegen hatte die Besiedlung 1971 ca. 2 Monate friiher einge-
setzt, da die Larven entsprechend frither (Mai 1971) im Plankton enthalten waren.
Nach den um diese Zeit vorherrschenden nordlichen und 8stlichen Winden zu urteilen,
konnten die Larven, vermutlich die Brut einer iiberwinterten Generation, mit einem
anderen WasserkSrper als 1972 in den Bereich des Untersuchungsorts gelangt sein.

Die sogenannte ,, Herbstbliite* des Planktons machte sich im Untersuchungsgebiet
in beiden Jahren nur unwesentlich bemerkbar.

Einflufl der Wassertemperatur auf die Abundanz
zooplanktischer Formen in den Jahren 1971 und 1972

Nach den Untersuchungen auf den Gehalt an zooplanktischen Organismen lief}
sich 1971 als Jahr mit {iberwiegend meroplanktischen Formen, 1972 als Jahr mit iiber-
wiegend holoplanktischen Arten charakterisieren (vgl. HickgyL, 1975). In Tabelle 1 ist
der Anteil der Plankter beider Jahre gegeniibergestellt.

Tabelle 1

Anzahl tierischer Holo- und Meroplankter in den Jahren 1971 und 1972. Gesamtindividuen-
zahl, entnommen aus zweimal tiglich gewonnenen 10-1-Meerwasserproben (Mirz bis Dezember)

Organismen 1971 1972
Noctiluca miliaris 3883 53 405
Copepoden 6201 12675
Cladoceren 116 394
Tunicaten 369 1799
Summe der Holoplankter 10 619 75 273
Rathkea octopunctata 1559 199
Postlarven von Littorina littorea 7 319 668
Postlarven von Mytilus edulis 1879 758
Polychaetenlarven 3399 2863
Balanidenlarven 2222 1997
Summe der Meroplankter 16 378 6485

Als Ursache fiir die Populationsunterschiede beider Jahre lieflen sich klimatische
und hydrographische Einfliisse vermuten. Der Kilteeinbruch im Mirz 1971 und der
darauf folgende sprunghafte Anstieg der Wassertemperatur im Mai mochten das Ver-
hiltnis zwischen Organismen, ihrer Nahrung, ihren Konkurrenten und Feinden derart
verschoben haben, daf sich die Populationen vollkommen anders entwickelten als im
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folgenden Jahr mit seinen ausgeglichenen klimatischen und hydrographischen Bedin-
gungen. Als charakteristisches Beispiel fiir temperaturbedingte Populationsverschiebun-
gen kann das Nauplien-Verhiltnis der Balanidenlarven herangezogen werden. Die
Gesamtzahl der Balanidenlarven erwies sich in beiden Versuchsjahren als annihernd
gleich. Wurden jedoch die Anteile von Balanus balanoides und B. crenatus denen von
B. improvisus gegeniibergestellt, ergab sich folgende Relation (Tabelle 2):

Tabelle 2

Nauplien von Balanus balanoides, B. crenatus und B. improwisus in den Jahren 1971 und 1972,
Anzah] der Individuen, entnommen aus zweimal tiglich gewonnenen 10-1-Meerwasserproben

(Mirz bis Dezember)

Nauplien 1971 1972
Balanus balanoides
einzige Brut im Frithjahr 70 625
Balanus crenatus
Frithjahrsbrut 120 324
Herbstbrut 386 158
Balanus improvisus
mehrere Sommerbruten 1646 890

Balanns balanoides und B. crenatus, deren Nauplien bereits im frithen Frithjahr
auftreten, waren nach der Mirzkilte 1971 weitaus seltener als im frostfreien Mirz
1972 im Plankton enthalten (zum Beispiel durch die Vernichtung der Elternstdcke durch
Eisschliff, bevor sich die Larven fertig entwickelt hatten). Auf B. improvisus, dessen
Nauplien spiter als die vorgenannten Arten ins Meerwasser entlassen werden, wirkte
sich der plotzliche Temperaturanstieg im Mai vermutlich glinstig aus. SOUTHWARD
(1957) bezeichnet diese Spezies als eine an kaltes Klima angepafite Warmwasserart.
Im September 1971, dessen mittlere Wassertemperatur um 2 C° héher lag als 1972,
bildete B. crenatus eine zahlreiche zweite Brut aus. Es befanden sich doppelt so viel
Nauplien im Plankton als im Herbst des folgenden Jahres. Neben den positiven hydro-
graphischen Einfliissen schien die Wirkung eines biotischen Faktors die Zah! der Bala-
nidenlarven zu bestimmen. Die Jungtiere von Asterias rubens, die sich unterhalb der
Mitteltiden-Niedrigwasserlinie von Balaniden (hauptsichlich B. crenatus und B. impro-
visus) ernihren, hatten 1 Monat spiter als 1972 die Metamorphose beendet, so dafl sie
die Elternstdcke erst dezimieren konnten, nachdem die Brut reif geworden war.

Wie bei der Ausbildung der Herbstbrut von Balanus crenatus, wo sich im Zusam-
menhang mit der Wassertemperatur das Riuber-Beuteverhilinis verschob, mdgen dhn-
liche biotische Faktoren die Entwicklung planktischer Formen beeinflufit haben. So war
mit der Individuenarmut des Planktons nach dem Mirzfrost 1971 auch die Zahl der
Nahrungskonkurrenten, fischenden und rduberischen Organismen herabgesetzt. Als sich
im Mai das Wasser plotzlich erwirmte und damit eine intensive Vermehrung der Lar-
ven von Littorina littorea, Mytilus edulis, Polychaeten und Balanus improvisus ein-
setzte, blieb die Verlustrate unter den larvalen Entwicklungsstadien entsprechend nied-
rig. Im individuenreichen Plankton des Jahres 1972 dagegen — nach einem milden
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Winter enthielt es in der Mehrzahl Copepoden, und die fischenden Benthosformen
waren nicht durch Fisgang geschidigt — verringerten sich die Uberlebenschancen der
Larven. Das Ubergewicht larvaler Stadien im Zooplankton 1971 kénnte demnach durch
Bisgang, niedrige Wassertemperaturen im Mirz und ein dadurch bedingtes Fehlen von
Nahrungskonkurrenten, fischenden und rduberischen Organismen gedeutet werden.

Populationsunterschiede der Bewuchsorganismen
in den Jahren 1971 und 1972

Organismen, die auf den Versuchssubstraten siedelten, reichten von Bakterien iiber
Pflanzen bis zu wirbellosen Tieren. Als Primirbesiedler traten Mikroorganismen (Bak-
terien, Pilze, einzellige Algen, Protozoen) auf. Diese Formen bilden im allgemeinen
einen Besiedlungsrasen, den sogenannten ,Primirschleim®. Der Primirschleim wurde
bei den Untersuchungen nicht beriicksichtigt. Unter den makroskopischen Sekundir-
besiedlern war zwischen hiufigen und seltenen Arten zu unterscheiden. Die hiufigen
Arten umfafiten folgende Formen: Ulva lactuca, Enteromorpha sp., Ulothrix sp., Uro-
spora sp. (Griinalgen); Bangia fuscopurpurea, Porphyra purpurea, Ceraminm rubrum
(Rotalgen); Tubularia larynx, Coryne sp., Laomedea flexnosa, L. longissima (Hydro-~
zoa); Mytilus edulis (Bivalvia); Polydora ciliata, Lanice conchilega (Polychaeta);
Balanus balanoides, B. crenatus, B. improvisus (Crustacea). Sie waren ausnahmslos
typisch fiir den untersuchten Lebensraum.

Abbildung 10 zeigt Differenzen in Besiedlungsbeginn und -dichte. Es ist nicht zu
iibersehen, dafl die Besiedlung 1971 allgemein spiter einsetzte als 1972, offensichtlich
bedingt durch Unterschiede in der mittleren Wassertemperatur wihrend der Winter-
monate beider Jahre. Formen des frithen Frithjahrs, zum Beispiel Balanus balanoides,
traten, wie auch seine Nauplien im Plankton, nach dem Mirzfrost 1971 spirlich auf.
Formen des spiteren Friihjahrs, zum Beispiel Enteromorpha sp., Laomedea longissima,
Mytilus edulis, Polydora ciliata und B. improvisus, erlebten nach einem raschen Tem-
peraturanstieg desselben Jahres ein Maximum der Besiedlung, das 1972 nicht mehr
erreicht wurde. Dagegen entwickelte sich 1972 der Algenbewuchs iippiger. B. balanoides
setzte sich nach einem milden Mirz (Monatsmittel der Wassertemperatur 3,6° C) zeiti-
ger und zahlreicher als im Vorjahr an, und die Besiedlung der oben genannten Tier-
formen erfolgte frither, jedoch weniger intensiv. Eine grofle Populationsdichte erreich-
ten in den besonders warmen Sommermonaten desselben Jahres dagegen Arten, die
sich bei hoheren Wassertemperaturen vermehren kénnen, wie Tubularia larynx
(PyerincH & DownNiNg, 1949), Laomedea flexnosa (CROWELL, 1953) und Lanice con-
chilega (KessLER, 1963). Die Besiedlungsbefunde stimmten mit den Ergebnissen der
Planktonauszihlung iiberein.

Aufler den angefiihrten hiufigen Arten sind noch folgende sessile Vertreter der
Makrofauna gefunden worden: die Seeanemonen Sagartia sp. und Metridium senile
(im August hiufig); vereinzelt die Hydrozoe Podocoryne carnea (November); ge-
legentlich Kolonien des Moostierchens Electra pilosa und Kamptozoen (September).
An hemisessilen und vagilen Formen waren vertreten: Nematoden, Polychaeten (dar-
unter Phyllodoce sp. und Lepidochiton squamatus), Harpacticiden und Amphipoden
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in grofler Zahl, vereinzelt der Flohkrebs Jassa pulchella, die Kiferschnecke Lepidochi-
ton cinereus und die Pantoffelschnecke Crepidula fornicata. Zusammen mit Tubularia
larynx erschien im September Caprella linearis in nicht abzuschitzender Menge. Diese
Organismen waren meist Sekundirbesiedler 2. Ordnung. Sie folgten zeitlich auf die
Sekundirbesiedler 1. Ordnung, den ,Pionieren® (pEN HArTOG, 1959), wie flichen-
bedeckenden Griin- und Rotalgen, Hydrozoenkolonien und Balanidenpopulationen. Da
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der winterliche Eisgang den Bewuchs in jedem Jahr wieder zerstSrte, mufite stets eine
neue Besiedlung durch Pioniere erfolgen.

Neben den aufgezihlten Formen sind die Cirripedier Verruca stroemia und Bala-
nus balanus besonders zu erwihnen. Sie wurden nach Aussage von Herrn Dr. ZiEGEL-
MeiEr (Biologische Anstalt Helgoland, Litoralstation in List) im Untersuchungsgebiet
erstmalig nachgewiesen und als Irrgiste eingestuft. Beide Arten siedelten dicht unter
der Mitteltiden-Niedrigwasserlinie, V. stroemia im Oktober, B. balanus im Frithjahr.
Letzterer erreichte bis November einen basalen Durchmesser von 17 mm. Der Balanide
Elminins modestus, der sich in den letzten 10 Jahren entlang der Nordseekiiste bis
Dinemark ausgebreitet hat (Komr, 1954; pen Harrog, 1959), war nur mit einem
einzigen Exemplar am Untersuchungsort im September 1973 zu finden. 1975 jedoch

Abb. 11: Balanus balanoides und Elminins modestus im oberen Eulitoral wihrend des Sommers
1975. Links B. balanoides (6plattig), zweijihrige Tiere dunkel gefirbt, einjihrige Jungtiere
weill. Rechts E. modestus (4plattig), Farbe grau

nach einem extrem milden Winter (mittlere Wassertemperatur 3,1° C im Februar, dem
kiltesten Monat) und einem extrem warmen Sommer (mittlere Wassertemperatur
20° C im August) trat er an den Briickenpfeilern zwischen liickenhaften Siedlungen von
B. balanoides in grofier Zahl auf (Abb. 11). Im Wattenmeer setzte er sich auf Mytilus-
Schalen an. Dem Eisgang Anfang 1976 hielt Elminius modestus jedoch nicht stand. Er
verschwand am Fundort bis auf wenige Exemplare.

ZUSAMMENFASSUNG

1. Um die Wechselbeziehung zwischen Substrat und Bewuchs zu untersuchen, wurden
natiirlich gewachsene Gesteine im Norden der Insel Sylt neben dem Hafen von List
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am Anleger der dinischen Autofihre angebracht und in den Jahren 1971 bis 1973
regelmiflig kontrolliert,

2. Abiotische Faktoren (Position, Wassertemperatur) und biotische Faktoren (Plank-
tongehalt, Konkurrenten, Weideginger und Riuber) beeinflufiten die Entwicklung
des Bewuchses.

3. Die Wechselbezichungen zwischen Plankton- und Bewuchsorganismen sowie der
Wassertemperaturen spiegelten sich wihrend der Jahre 1971 und 1972 in quantita-
tiven und qualitativen Populationsunterschieden wider.

4. Nach einer Frostperiode im Mirz 1971 war das Plankton individuendrmer als 1972.
Die Besiedlung von Balanus balanoides setzte spiter und weniger dicht als im fol-
genden Jahr nach einem milden Winter ein. Nachdem sich im Mai 1971 das Wasser
des Wattenmeeres in wenigen Tagen auf 14° C erwirmte, entwickelten sich einige
meroplanktische Formen fast explosionsartig. Es folgte auf den Substraten eine
intensive Besiedlung von Mytilus edulis, Polydora ciliata und B. improvisus, die
1972 in dieser Hohe nicht mehr erreicht wurde.

5. 1972 herrschten im Gegensatz zum Vorjahr Copepoden und wirmeliebende Formen,
Noctiluca miliaris, Oitkoplenra dioica, im Plankton vor. Unter den Bewuchsorganis-
men traten die Tierarten Tubularia larynx, Laomedea flexuosa und Lanice con-
chilega hiufiger als 1971 auf.

6. Im extrem warmen Sommer 1975 (mittlere Wassertemperatur im August 20° C)
siedelte sich Elminius modestus zahlreich zwischen Balanus balanoides im oberen
Eulitoral an. Der von Australien eingeschleppte Balanide war bisher im Unter-
suchungsgebiet nur gelegentlich gefunden worden.

7. Neben dem Planktongehalt konnten als biotische Faktoren der Einfluff von Kon-
kurrenten, Weidegingern und Riubern erfafit werden. Konkurrenzen zwischen
Balaniden einer oder nahe verwandter Arten regulierten die Abundanz. Nackt-
schnecken und Pantopoden beeintrichtigten als Weideginger die Entwicklung von
Hydrozoenkolonien, und der Seestern Asterias rubens bestimmte durch seine rdube-
rische THtigkeit die untere Verbreitungsgrenze von Mytilus edulis und den endemi-
schen Balanidenarten. Die Grenze reichte knapp unter die Mitteltiden-Niedrigwas-
setlinie.
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