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ABSTRACT: Pouling 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. Enteromorpha sp. was found on fine-granulated
substrates {chalk of Solnhofen, mottled sandstone). Porpbyra 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 mm, 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 mm.
Enteromorpha sp. settled on substrates with granule size < 0.5 mm; Porphyra purpurea on
substrates > 0.5 mm. 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.

EINLEITUNG

Um die Wirkung fester, natiitlich gewachsener Substrate auf Bewuchsorganismen
zu untersuchen, wurden in den Jahren 1971 und 1972 verschiedene Gesteinsarten im
Gezeitenbereich des Nordsylter Wattenmeeres eingesetzt. Geographische Lage und
Position der Versuchsgestelle am Bohlensteg der dinischen Autofihre neben dem Hafen
von List (Nordabschnitt der Insel Sylt) sind in einer fritheren Verdflentlichung
{LuTHER, 1976; Abb. 1) ausfihrlich beschrieben. Dieselbe Arbeit enthilt Daten iiber
abiotische und biotische Faktoren, die die Bewuchsorganismen wihrend der Jahre 1971
und 1972 im Untersuchungsgebiet beeinflufiten.

In der vorliegenden Arbeit wird dargelegt, wie weit sich neben den daraus resul-
tierenden allgemeinen Schwankungen in der Populationsdynamik zusitzlich Bewuchs-
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unterschiede auf den untersuchten Natursteinsubstraten abzeichneten. Hinweise auf
Literatur iiber Beobachtungen im Rahmen #hnlich durchgefithrter Studien finden sich
in der oben angefiihrten Publikation.

MATERIAL

Substrate

Als Substrate dienten sechs Arten von Naturgesteinen: Solnhofener Plattenkalk,
Muschelkalk, Buntsandstein, Granit, Sdulenbasalt und Basaltlava; auflerdem Quarz-
sand in fiinf abgestuften Korngroflen und ein Kunstprodukt, Siliziumkarbid. Solnho-
fener Plattenkalk, ein schwach toniges Sediment, besteht vorwiegend aus organischen
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Abb. 1: Wasserabgabe von wassergesittigten Versuchssubstraten als Funktion der Zeit und

wahren Porositit
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Abb. 2: Oberflichentemperatur der Versuchssubstrate am 14. September 1972 bei 15,0° C Luft-
temperatur und 14,7° C Wassertemperatur als Funktion der Zeit, Farbe und wahren Porositit

Kalkresten, Muschelkalk (Raum Kirchheim bei Wirzburg) aus anorganischem im
Meerwasser abgeschiedenen Kalk und Resten organischer Herkunft. Beim Sediment
Buntsandstein (Wertheim am Main) sind die Sandk&rner durch ein toniges, eisen-
schiissiges, schwach kieseliges Bindemittel verkittet. Das verwendete granitische Tiefen-
gestein wird als Hornblende-Quarzdiorit (Herchenrode im vorderen Odenwald) be-
zeichnet. Siulenbasalt und Basaltlava, zwei chemisch gleichartige basische Erguflge-
gesteine (Mayener Grubenfeld, Eifel), unterscheiden sich durch die siulenfSrmigen und
stark porigen, schladkigen Strukturen (vgl. BRINKMANN, 1966; BRUHNS & RAMDOHR,
1966). Die Natursteine wurden jeweils frisch aus einem Block gebrochen und mit glatt
gesdgter Oberfldche oder in naturrauhem Zustand fiir die Versuche benutzt. Das Ma-
terial war bis auf die Verinderungen, die bereits beim ersten Kontakt mit der Luft
entstehen, unverwittert (vgl. Zoserr, 1972). Der Quarzsand, reines Siliziumoxid,
stammte aus den Kiesgruben von Gernsheim am Rhein. Er wurde zu Substraten mit
fiinf abgestuften Korngroéflen (deutsche Industrienorm DIN 1045) verarbeitet: Fein-
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kérniges Material < 0,25 mm (Schluff bis Feinsand) und 0,25-0,5 mm (Fein- bis
Mittelsand); grobkorniges 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 Ko6rner 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
kdnnen porbse 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, Muschelkalk, Granit und Sdulenbasalt). Die mit Disboxin getrinkten Eter-
nitplatten sind nach Angaben der Firma Disbon (Ober-Ramstadt/Odenwald) als
extrem dichtes Substrat mit geringer Wasserkapazitit aufzufassen.

Die Erwirmung der Substrate hingt von Farbe und Porositdt des Materials ab.
Die bei den Messungen der Oberflichentemperaturen erbaltenen Werte {Abb. 2) las-
sen folgende Tendenzen erkennen: Helle Gesteine (Solnhofener Plattenkalk und
Muschelkalk) erwirmten sich bei direkter Sonnenbestrahlung weniger als dunkle.
Dunkle Gesteine (Granit, Siulenbasalt) absorbierten Wirme in erheblichem Mafle.
Dunkle wasserspeichernde Gesteine (Buntsandstein, Basaltlava) bildeten eine Aus-
nahme. Durch Verdunstung entstehende Wirmeverluste wirkten einer Temperatur-
"erhdhung entgegen. Erst nach Verdunstung des Porenwassers trat eine rasche Erwir-
mung ein. Bei besonders langer Bestrahlungsdauer verschirften sich, abhingig von
Porositit und Farbe, die Temperaturunterschiede zwischen den einzelnen Substraten.
Die kiinstlich hergestellten Substrate lieflen sich im Hinblick auf ihre physikalischen
Eigenschaften kaum mit den Naturgesteinen vergleichen. Gemessen an der geringen
Wasserkapazitit stand der mit Eternitplatten verkittete Quarzsand der des Granits am
nichsten und zeigte einen diesem Gestein dhnlichen Erwirmungsgrad. Da feinsandige
Oberflichen das Wasser nach dem Trockenfallen besser festhielten, erwirmten sich die
Quarzsandsubstrate im Korngréflenbereich < 0,5 mm etwas langsamer als die im
Grobsandbereich. Dagegen erhdhte sich die Temperatur bei Siliziumkarbid, verursacht
durch die schwarze Farbe, wesentlich mehr (Abb. 2).

Bewuchsorganismen mit Beriicksichtigung ihrer vertikalen
Verbreitung

Die als Primirbesiedler auftretenden Organismen (Bakterien, Pilze, einzellige Al-
gen) wurden bei den Untersuchungen nicht beriicksichtigt. Bei einem Tidenhub von
1,70 m hatte sich nicht nur am Untersuchungsort, sondern auch auf den Versuchssub-
straten eine vertikale Zonierung herausgebildet (Abb. 3), wie sie sich ausgeprigter an
Steilkiisten mit groflem Tidenhub erkennen 138t In der Abfolge der beobachteten Zo-
nierung siedelten nachstehende Algen auf den Substraten:
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Im Bereich der Mitteltiden-Hochwasserlinie (MThw) ausschlieflich Formen
mit fidigem Thallus wie die Griinalgen Enteromorpha sp. und Blidingia minima,
Ulothrix sp. und Urospora sp. einschliefllich eines Codiolum-Stadiums, die Rotalge
Bangia fuscopurpurea.

Im Bereich der Mitteltiden-Niedrigwasserlinie (MTnw) vorwiegend Formen mit
blattartig ausgebildetem Thallus wie die Griinalgen Enteromorpha sp. und E. linza,
Ulva sp. und die Rotalge Porphyra purpurea, vereinzelt die Braunalge Petalonia
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Abb. 3: Versuchsgestell und Versuchsreihen auf dem Hochwasserniveau (FHW), Niedrigwasser-
niveau (NW) und Unterwasserniveau {UW). Die generelle Zonierung der auf den Versuchs-
substraten angesiedelten Algen ist durch Vertikalkolumnen angedeuter (schraffiert: hiufig;
gestrichelt: selten). 1 Fadenalgen (Ulothrix sp., Urospora sp. mit Codiolum-Stadiuvm), 2 Entero-
morpha sp., 3 Enteromorpha linza, 4 Ulva lactuca, 5 Porphyra sp., 6 Ceraminm 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 siedelnde Formen mit buschartig verzweigtem Thallus, die Braunalge Ectocarpas sp.
und die Rotalge Ceraminm rubrum.

Im Bereich stindiger Wasserbedeckung (75 ¢m 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-
morpha-Arten waren nur in geringer Zahl zu finden.
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METHODIK
Position der Versuchssubstrate

Fiir die Untersuchungen wurde ein Streifen im jeweils charakteristischen Bereich
ausgewdhlt: Hochwasserniveau (HW), oberes Eulitoral, mit der Mittel-
tiden-Hochwasserlinie als oberer Begrenzung; Niedrigwasserniveau (NW),
unteres Eulitoral, mit der Mitteltiden-Niedrigwasserlinie als unterer Begrenzung und
Unterwasserniveau (UW), Sublitoral, 75 ¢cm unter der Mitteltiden-Niedrig-
wasserlinie. Die Einteilung der Versuchsreihen nach Kurzzeit- und Langzeitserien und
Anordnung der Substrate wurden in einer fritheren Verdffentlichung (LuTHER, 1976;
Abb. 2 und 3) ausfithrlich beschrieben.

Auf dem Hochwasserniveau, auf dem die Substrate wihrend eines Gezeitenganges
durchschnittlich 8 Stunden trodkenlagen, waren die Versuchsstreifen starken Schwan-
kungen von Temperatur, Salzkonzentration und Lichtintensitit unterworfen. Hinzu
kam, vor allem bei auflavfendem Wasser, die mechanische Beanspruchung durch Bran-
dungskrifte.

Auf dem Niedrigwasserniveau wirkten Temperaturen und Austrocknung in abge-
schwichter Form, da die Substrate durchschnittlich nur 1 Stunde iiber dem Meeres-
spiegel aufrauchten. Die mechanische Beanspruchung durch Wasserturbulenz war sehr
intensiv, wie die Brandungshohlkehle in nichster Umgebung anzeigte. Eine sichtbare
Sedimentation fand nicht statt.

Auf dem Unterwasserniveau entsprachen die Werte von Temperatur und Salz-
gehalt denen des Meerwassers und unterlagen den allgemeinen jahreszeitlichen Schwan-
kungen. Die Lichtintensitdt bildete hier den entscheidenden Umweltfaktor. Im Sommer
betrug die Sichttiefe ca. 2 m; im Frithling und Herbst war das Wasser durch auf-
gewirbelte Bodenpartikel (stirkere Wind- und Wellenbewegung) und dem jahreszeit-
ich bedingten Planktonreichtum getriibt. Die Sichttiefe betrug durchschnittlich kaum
mehr als 1 m. Dagegen war der Einflufl der Wasserbewegung geringer als auf dem
Niedrigwasserniveau. An die Stelle der Oberflichenturbulenz trat in dieser Tiefe eine
gleichmifige Strémung, mit der sich Feinsand und Schlickpartikel absetzren.

Jedem Natursteinsubstrat waren entsprechend seiner Korngrofle ein oder mehrere
Quarzsandsubstrate gegeniibergestellr. Solnhofener Plattenkalk und teilweise auch der
Siulenbasalt konnten dem Fraktionsbereich << 0,25 mm eingestuft werden, Buntsand-
stein dem Fraktionsbereich 0,25 bis 0,5 mm, Muschelkalk den Fraktionsbereichen
< 0,25 bis 4,0 mm, Granit den Fraktionsbereichen 0,5 bis 4,0 mm. Basaltlava nahm
eine Sonderstellung ein. Der Gesteinsflufl gehdrt — wie auch der des Siulenbasalts —
in den feinkSrnigen Bereich, doch da die Oberfliche durch scharfkantige Porenrinder
(grofter Durchmesser 4,0 mm) zerrissen war, entstand ein Effekt, der dem eines grob-
k&rnigen und scharfkantigen Materials wie Siliziumkarbid dhnelte.

Montage der Substrate

Die Tragegestelle fiir die Substratreihen bestanden aus 20 cm starken Vierkant-
hélzern, die am Bohlensteg des Fihranlegers befestigt waren (LuTHER, 1976; Abb. 2).



324

Tabelle 1

G. LurHER

Technische Daten der Versuchssubstrate (nach einem Protokoll des Materialpriifungsamtes in
(18-22° C) und Luftfeuchtigkeit von 50-55%s im

Ho0O-Auf-
nahme
Versuchssubstrate Korngréfle  Hirte Rohdichte Reindichte  bei 1 atii
_Gewidhts %
(mm) (Kp/dm3)  (Kp/dm?) Raum %o
Solnhofener 1,63
Plattenkalk 0,06-0,20 3 2,57 2,68 :
Muschelkalk 0,02-4,0 3 2,60 2,69 =
Buntsandstein 0,2-0,6 45 2,34 2,67 > y
Quarz- 10,48
bestand-
teilen
=7
Granit 0,6-2,0 67 2,74 2,78 %09
Quarz- 0,25
bestand-
teilen
=7
Siulenbasalt 1,0 6 2,90 2,98 071
mit Ein- 2,06
spreng-
lingen
Basaltlava 1,0 6 2,13 2,84 318
mit Ein- 6,77
spreng-
lingen
Quarzsand:
Feinsand <{-0,25 5-6
Mittelsand 0,25-0,5 5-6
Feiner 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

Die Rahmen mit den Substratreihen konnten in Lauafschienen bis zu einem fixierten
Punkt gleiten. Letzterer befand sich in Hohe der drei festgesetzten Horizonte und lief

sich nach der Meflatte des Tidenschreibers genau bestimmen.

Jedes Versuchssubstrat wurde mit einer physiologisch unschidlichen Kunststoff-
schraube (DIN 933, Werit-Kunststoff-Werk Altenkirchen) auf einer Holzplatte be-



Bewuchsuntersuchungen: Algen

325

Tabelle 1

Darmstadt). Die Wasseraufnahme und -abgabe wurde mit Siiffwasser bei Raumtemperatur
geschlossenen Raum ohne Luftbewegung untersucht

Wasseraufnahme

2 olal Wasserverlust
Wahre Porositit e géi{f:}é{groﬁen nach 6 Stunden Hohen- Farbe
e — bei Raum- unterschied
. Trockengewicht = T
P=1- Rohdichte Nafligewicht = N temperatur
Reindichte (g) () (mm/cm?)
-2 = v 3 =155 9g =60% 1 hell
- 280 = spsue [ ils = 4g 25 =50%  bis1o  hell
-2 =1236% L 1355 =58  3255=57% 36 mitl
- 274 = gaevn OHS = 25 1g =50%  bis10  mine
- 280 = 269% N\ fgve =135 455=396% 2 dunkel
- jéi =250 % EI %g;fg =575g 335g=582% 10 dunkel
bis 0,25  hell
biS 0)5 hel].
bis 1 hell
bis 2 mittel
bis 4 mittel
bis 4 schwarz

festigt. Die Bohrung fiir die Schraube befand sich 7 cm von der Oberkante entfernt.
Die Fliche unterhalb der Befestigung diente mit insgesamt 122 cm? als Versuchsfeld,
oberhalb wurden Kratzproben zur genauen Bestimmung der Arten und als Beleg-
material entnommen (Abb. 4). Jeder Rahmen enthielt 6 Substratproben, die jederzeit
durch Losen der oberen Leiste entnommen werden konnten (vgl. Kon1, 1957).
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Abb. 4: Montage und Einteilung eines Versuchssubstrats

Auszahlverfahren

Um den Bewuchs zu ermitteln, wurde ein Versuchsfeld von 122 ¢cm? unter dem
Binokular ausgezihlt und ein photographischer Ausschnitt von 35 cm? genau analy-
siert. Das erste Verfahren erfaflte alle Individuen und gestattete, deren Entwidklungs-
stadien zu bestimmen. Den Umfang des Versuchsfeldes iibernahm ich von Kimw
(1957) und Hemper (1959), Das zweite Verfahren war unabhingig von der Zeit. Es
erwies sich fiir die Auszihlung als unzureichend.

Tabelle 2

Abundanzschirzung von flichenbedeckenden Griinalgen nach Braun-Branquer (1951), abge-
stimmt auf die Versuchsfelder der Substrate von je 122 ¢cm?

Bededkungsgrad (%) entsprechend Besiedlungsdichte (n)
auf den Versuchsfeldern von durchschnittliche Anzahl der
122 cm? Fliche Individuen pro c¢m?
1 = vereinzelt 6 (2bis 10)
2 = weniger als 5% 15 (10 bis 20)
3 = 5bis 25% 35 (20 bis 50)
4 = 25bis 50 75 (50 bis 100)
5 = 50bis 75 % 125 (100 bis 150)
6 = 75bis 100 %, 175 (150 bis 200)
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Die Organismen wurden mit Hilfe eines Plexiglasrahmens, dessen Innenfliche
der Grofle des Versuchsfeldes entsprach und im Abstand von je 1 ¢cm mit Nylonfiden
bespannt war, ausgezdhlt und die Ergebnisse im Maflstab 1 : 1 auf Millimeterpapier
iibertragen, gekennzeichnet mit entsprechenden Symbolen fiir jede Art. Bei rasenartig
sich ausbreitenden Organismen wie zum Beispiel Fadenalgen war nur eine Flichen-
bestimmung méglich. Die Ubersichtsmethode von BrauN-BLANQUET (1951), wie sie
DEN HarToG (1955, 1959) benutzte, liefl sich dazu verwerten, mufite jedoch auf das
kleine Versuchsfeld der Substrate abgestimmt werden. Ich erginzte die Methode durch
Angaben von Individuenzahlen pro cm? (Tab. 2).

FRGEBNISSE

Abweichend vom pflanzenarmen Bewuchs der Briickenpfeiler — die glatten Eichen-
bohlen schienen Algen gegeniiber besiedlungsfeindlich zu sein — entwidkelte sich auf den
Versuchssubstraten je nach Niveau eine mehr oder weniger reiche Vegetation.

Algenbewuchs auf dem Hochwasserniveau

Der Bewuchs wurde auf dem Hochwasserniveau am stirksten von abiotischen
Faktoren beeinflufit. Im Frithjahr 1971 bestimmte eine kalte, trockene Ostwindwetter-
lage das Klima. Die Versuchssubstrate waren im Durchschnitt tdglich 11 Stunden luft-
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 von Septem-
ber bis November. Ulothrix sp., Bangia fuscopurpurea und Porphyra sp. fehlten in
diesem Jahr ginzlich. Im Frithjahr 1972 dagegen begiinstigten hohe Wasserstinde das
Algenwachstum. Ulothrix sp. war bereits Anfang Juni als mifig 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 Luft- und Wassertemperaturen.

Neben diesen generellen, siedlungsdynamischen Vorgingen zeichneten sich Unter-
schiede im Bewuchs der einzelnen Substrate ab. Die Eignung von Natursteinen fiir eine
pflanzliche Vegetation im Hochwasserbereich hingt vor allem von 3 Faktoren ab: (1)
Grofle und Struktur des Porenraums und der sich daraus ergebenden Wasserspeiche-
rung; (2) Oberflichenstruktur; zum Beispiel kann eine unregelmiflige Oberfliche ab-
laufendes Wasser festhalten und zugleich gegen Wellenbewegung schiitzen; (3) Farbe
des Gesteins; sie ist fiir Absorption und Reflektion der Wirmestrahlen entscheidend
(Tab. 1; Abb. 1, 2).

Im allgemeinen entwickelten sich Algen zunichst an den Unterkanten der Sub-
strate, wo sich Wasser iiber dem Holzrahmen staute, und iiberzogen von dort aus die
Versuchsfelder. Vertikale Verbreitung und Dichte wurden von der Struktur des Sub-
strats bestimmt. In beiden Versuchsjahren waren Muschelkalk und Basaltlava iiber die
ganze Fliche hinweg gut besiedelt. Der helle Muschelkalk konnte mit seiner schartig-
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unregelmafigen Oberfliche viel Feuchtigkeit zuriidkhalten, Basaltlava geniigend Was-
ser im Porenraum speichern und so trotz der dunklen Farbe einer Temperaturerhthung
durch Verdunstung entgegenwirken. Solnhofener Plattenkalk, Buntsandstein und Siu-
lenbasalt dagegen erreichten erst im Herbst bei htheren Wasserstinden und niedrigen
Luft- und Wassertemperaturen ein Maximum an pflanzlicher Besiedlung mit einem
lichten, fleckenhaften Bewuchsmuster. Vermutlich lieflen die glatten, feinkdrnigen
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Abb. 5: Urospora sp. (optimale Besiedlungsdichte in %0 pro Versuchsfliche) auf Naturstein-

substraten im Bereich der Mitteltiden-Hochwasserlinie (Langzeitserie 1971). Ab Oktober Auf-

treten eines Codiolum-Stadiums auf feinkdrnigen Substraten (Solnhofener Plattenkalk, Bunt-
sandstein, Siulenbasalt und entsprechenden Stellen des Muschelkalks)

Oberflichenstrukturen dieser Gesteine Feuchtigkeit zu schnell absickern, oder der Poren-
raum besafl nur ungeniigend Verbindung zur Oberfliche, um einen Kithleffekt durch
Verdunstung zu erzeugen. Zum Algenansetzen geniigte jedoch die geringste Unregel-
mifligkeit der Oberfliche. Hieraus ergab sich das fleckenhafte Bewuchsmuster. Einzig
Granit als besonders dichtes Gestein mit einer zwar unregelmifligen, doch nicht scharti-
gen Oberfliche zeigte sich auf diesem Niveau besonders besiedlungsfeindlich. Seine
obere Vegetationsgrenze liefl sich nicht feststellen, da der Abstand zur nichsttiefer
fixierten Versuchsreihe zu grof§ war.

Die Quarzsandsubstrate dhnelten in einigen physikalischen Eigenschaften denen
des Granits (das verwertete Granitmaterial enthielt allein 14 %/ reinen Quarz), zum
Beispiel im Erwirmungsgrad, geringen Porenwassergehalt und Hirtegrad. Es wire
daher zu erwarten gewesen, dafl sich Quarzsandsubstrate und Granit gleich besied-
lungsfeindlich erwiesen, doch da die Liicken zwischen den Einzelkdrnern im Gegensatz
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zu den dicht gepackten Kristallaggregaten des Granits Wasser festhalten konnten, war
auf den Quarzsandsubstraten ein wenn auch spirlicher Bewuchs vorhanden. Das feine
Liickensystem des Korngréflenbereichs < 0,25 mm erschien fiir den Algenbewuchs am
glinstigsten.

Enteromorpha sp. siedelte am unteren Rand der fein- bis mittelkdrnigen Sedi-
mente: Solnhofener Plattenkalk und Buntsandstein, auf Quarzsand mit dem Korn-
durchmesser < 0,25 bis 0,5 mm, der ‘dem Korngréflenbereich der genannten Gesteine
entsprach. Der Bewuchs dehnte sich auf Buntsandstein mit dessen besserer Wasser-
kapazitit am stirksten aus.

Ulothrix sp. entwickelte sich, Granit ausgenommen, auf allen Gesteinen. Die Alge
bevorzugte den Korngrofenbereich < 0,25 mm. Der fidige Gametophyt von Uros-
pora sp. (Abb. 5) war auf Gesteinen mit unregelmifliger Oberfliche (Basaltlava, Mu-
schelkalk) und den Quarzsandsubstraten der Korngréflenbereiche 0,25 bis 2,0 mm zu
finden. Ein Codiolum-Stadium, vielleicht der zugehdrige einzellige Sporophyt, bildete
ab Oktober dagegen dichte Rasen auf feinkornigen Substraten (Siulenbasalt, Soln-
hofener Plattenkalk und Quarzsand mit dem Korndurchmesser 0,25 bis 0,5 mm).

Porphyra sp. trat vereinzelt ausschliefflich auf Substraten mit schartiger Ober-
fliche (Basaltlava und Muschelkalk) und grobkdrnigen Quarzsanden auf (1,0 bis
4,0 mm Korndurchmesser). Mit zunehmender Korngréfie erhhte sich die Anzahl der
Exemplare.

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

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

Algenbewuchs auf dem Niedrigwasserniveau

Im Bereich der Mitteltiden-Niedrigwasserlinie entwickelte sich der Algenbewuchs
nicht nur zeitiger im Jahr, sondern auch iippiger als im Bereich der Mitteltiden-Hoch-
wasserlinie. Da die Substrate nur kurzfristig wihrend eines Gezeitenganges aus dem

Tabelle 3

Trockenliegezeit der Substrate auf dem Niedrigwasserniveau wihrend eines Gezeitenganges
(Monatsmittel in Minuten)

Monate April Mai Juni Juli August September Oktober November
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 gleichmifig iiber die Ver-
suchsflichen im Gegensatz zu denen auf dem Hochwasserniveau, wo der Bewuchs meist
nur den unteren Abschnitt der Substrate bedeckte. Unter den Griinalgen dominierte
Enteromorpha sp. Die Rotalge Bangia fuscopurpurea fehlte. Differenzen in der Be-
wuchsdynamik beider Versuchsjahre waren insofern zu erkennen, als 1972 nach einem
milden Vorfriihling die Vegetationsperioden zeitiger begannen als 1971. Bei Porphyra
purpurea betrug der Unterschied zum Vorjahr ca. 4 Wochen. Die bessere Bewuchs-
dichte des zweiten Versuchsjahres beruhte offensichtlich auf den hohen sommerlichen
Wasserstinden von 1972.

Besiedlung auf den Substraten der Kurzzeitserien. Auf
den Substraten der Kurzzeitserien siedelten ausschliefllich schnellwiichsige Formen,
sogenannte “Pioniere“ (DEN HArRTOG, 1955, 1959), wie zum Beispiel Enteromorpha
sp., da die Zeitabstinde, in denen die Versuchssubstrate ausgewechselt wurden, fiir
die Entwicklung langsam wachsender Algen nicht ausreichten. Mit der Methode der
Kurzzeitserien waren ein oder mehrere Perioden abzugrenzen, in denen sich Abundanz
und Lingenwachstum der “Pioniere® als mehr oder weniger deutliche Maxima erken-
nen liefen. Bei Enteromorpha sp. dauerte das sommerliche Entwicklungsmaximum
den Juli iiber bis in den August hinein an. Ein zweites, schwicheres trat im September
und Oktober auf. Wihrend beider Perioden wurden alle Versuchssubstrate besiedelt.
Es zeigten sich jedoch in Abundanz und Lingenwachstum einige fiir die Substrate
typische Unterschiede, die von Korngrdfle und Wasserspeicherung abzuhingen schie-

nen (Tab. 4).

Tabelle 4

Enteromorpha sp. Bewuchsdichte (Bedeckungsgrad 6 in %0 der Versuchsfliche, vgl. Tab. 2) und
Lingenwachstum (in cm) wihrend der sommerlichen und herbstlichen Entwicklungsmaxima
im Jahr 1972

Sommermaximum Herbstmaximum
Zeitspanne der Entwicklung Zeitspanne der Entwicklung
35 Tage 48 Tage
Substrat Untersuchung: 15. August Untersuchung: 25. Oktober
Bewuchsdichte v}rfcr}ﬁ’ft?m Bewuchsdichte “I;jé}llgsfﬁm
Solnhofener
Plattenkalk 100 5 100 9
Muschelkalk 71,4 11 20 5
Buntsandstein 100 20 100 9
Granit 8,67 1 8,6% 0,5
Siulenbasalt 8,6%* 20 71,4 2-4
Basaltlava 90 20 71,4 2-4

* Bewuchs nur am unteren Rand des Substrates, wo sich absickerndes Wasser sammeln
konnte.

Wie sich bereits im Bereich der Hochwasserlinie abzeichnete, besiedelte Entero-
morpha sp. bevorzugt die fein- bis mittelkdrnigen Substrate Solnhofener Plattenkalk
und Buntsandstein und erreichte auf letzterem die maximale Linge (20 cm im August).
Bei Solnhofener Plattenkalk, der weniger Wasser speichern kann, schien sich die er-
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héhte Verdunstung wihrend des Trockenliegens jedoch nur im August negativ auf
das Lingenwachstum auszuwirken (5 ¢cm). In den feinkdrnigen Nischen des Muschel-
kalks entwickelte sich, bedingt durch die unregelmifiige Struktur, ein fleckenhafter,
kurzer Algenrasen, der sich wihrend des Herbstmaximums infolge einer ilteren Be-
siedlung von Porphyra sp. und Balanus crenatus kaum ausbreiten konnte. Bei Basalt-
lava entsprach die Abundanz der beim Trockenfallen in den Poren zuriickgehaltenen
Feuchtigkeit. Sdulenbasalt und Granit blieben im August vegetationsarm. Nur an den
Grenzen zu wasserspeichernden Gesteinen zeigten sich bei Siulenbasalt lange, bei Gra-
nit sehr kurze Algenfiden. Da der Bewuchs im Herbst durch giinstigere Temperaturen
und Wasserstinde weniger leicht austrocknete, entwickelte sich in dieser Jahreszeit,
parallel zu den Befunden auf dem Hochwasserniveau, ein Enteromorpha-Rasen auch
auf Sdulenbasalt, Den Korngroflenbereichen von Solnhofener Plattenkalk und Bunt-
sandstein entsprechend siedelte die Griinalge am reichlichsten auf Quarzsandsubstraten
mit dem Korndurchmesser < 0,25 bis 0,5 mm.
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Abb. 6: Abtragungsgrad der Substrate (°o pro Versuchsfliche) auf dem Niedrigwasserniveau
(Langzeitserie); Zustand am 1. Juli 1972

Besiedlung auf den Substraten der Langzeitserien. Im
Gegensatz zu den Substraten der Kurzzeitserien war auf den Substraten der Langzeit-
serien deutlich der Einflufl der Wellenbewegung zu beobachten. Diese Krifte (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: Oben. Enteromorpha sp. (optimale Besiedlungsdichte in %0 pro Versuchsfliche) auf
Natursteinsubstraten im Bereich der Mirtteltiden-Niedrigwasserlinie (Langzeitserie 1972). Die
Griinalge dominiert auf feink&rnigen Substraten. Unten. Porphyra purparea (Individuen-
zahl pro Versuchsfliche) auf Natursteinsubstraten im Bereich der Mitteltiden-Niedrigwasser-
linie (Langzeitserie 1972). Die Rotalge dominiert auf grobkdrnigen, scharfkantigen Substraten
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Mitteltiden-Flochwasserlinie, nicht nur weil die Substrate iiber eine lingere Zeitspanne
hinweg diesen Kriften ausgesetzt waren, sondern auch weil der Gezeitenstrom in den
ersten Stunden nach dem Kentern der Tide seine Geschwindigkeit steigert (FRIED-
RICH, 1965). Zu diesem Zeitpunkt lagen die Substrate auf dem Hochwasserniveau
bereits trocken. Die Stirke der Wasserbewegung zeigt sich in Art und Menge des abge-
lagerten Sediments. Da die Substrat-Oberflichen auf dem Niedrigwasserniveau frei
von Schlamm und Detritus waren, lief sich intensive Wellenarbeit vermuten. Nur in
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Abb. 8: Farbliche Abgrenzung fein- und grobstrukturierter Gesteinssubstrate durch den Be-

wuchs von Griin- und Rotalgen im Bereich der Mirteltiden-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 Sandkérner ansammeln. Feine Partikel wurden
ausgesplilt. Die Abrasion (Abtragung durch Wasser) wirkte am Versuchsgestell auf
Organismen und Substrat-Oberflichen. Die Organismen wurden durch die Turbulenz
des Wassers fortgerissen; nach Lewis (1964) ist die Schidigung durch Wassertur-
bulenz erheblicher als die durch Stromstirke. Die Substratoberflichen wurden durch
Abrasion in Verbindung mit klimatischen Faktoren abgetragen. Der Wechsel von Aus-
trocknen und Benetzen lockerte das Gefiige so sehr, daff der Wellenschlag zerstérend
eingreifen konnte. Der Grad der Zerstdrung hing von der Widerstandsfihigkeit der
Substrate ab. Abbildung 6 zeigt den Umfang der Abtragung nach 3 Monaten. Danach
waren die tischebenen Oberflichen von Solnhofener Plattenkalk und Siulenbasalt
(Nr. 1 und 5 der Abb.) durch Abrasion stirker beschidigt als die unregelmifligen der
restlichen Gesteine. Die geringe Widerstandsfihigkeit des Solnhofener Plattenkalks
erhdhte den Abtragungsprozefl, da sich Teile der Oberfliche in diinnen Platten ab-
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hoben. Bei Buntsandstein (No. 3) 18sten sich Bruchstiicke mit den Sandkdrnern 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 Schidigungsgrad in Verbindung mit Frost lieff sich nicht
feststellen, da das Versuchsgestell in jedem Winter durch Eisgang zerstort wurde
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Abb. 9: Enteromorpha sp. (optimale Besiedlungsdichte in %o pro Versuchsfliche) auf Quarz-
sandsubstraten im Bereich der Mitteltiden-Niedrigwasserlinie (Langzeitserie 1972). Die Griin-
alge dominiert in den Fraktionsbereichen < 0,25 bis 0,5 mm Korndurchmesser

Beim Pflanzenbewuchs wiederholten sich im allgemeinen die Beobachtungen, die
auf den Substraten des Hochwasserniveaus und denen der Kurzzeitserien auf dem
Niedrigwasserniveau gemacht worden waren. Ulothrix sp., die sich maximal im Mai
entwickelte, war auf allen Substraten zu finden. Sie bevorzugte unter ihnen die fein-
und mittelkdrnigen Gesteine Solnhofener Plattenkalk und Buntsandstein. Als im Juni
die Fadenalge zuriickging, begann das Wachstum von Enteromorpha sp. und Porphyra
purpurea. Beide Algen erreichten ihr Entwicklungsmaximum zwischen Mitte Juli und
Mitte August (Thalluslingen von 12 cm bei Enteromorpha sp., von 25 cm bei Porphyra
purpurea). Beide Algen zeigten sich substratabhingig, und zwar bevorzugte Entero-
morpha sp. die feinkdrnigen Substrate Solnhofener Plattenkalk und Buntsandstein,
in geringem Mafle Siulenbasalt, Porphyra purpurea die grobkdrnigen und unregel-

mifligen wie Muschelkalk, Granit und Basaltlava (Abb. 7). Diese Abhingigkeit war
auf jedem Niveau zu verfolgen. Durch den Wechsel fein- und grobkdrniger Struktur-

elemente bei den Gesteinssubstraten ergab sich ein scharf abgegrenztes Muster von
Griin- und Rotalgen (Abb. 8).
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Als im September die Griinalgen anfingen abzusterben, beherrschten die roten
Thalli von Porphyra purpurea das Farbbild. Die Substrate unterschieden sich in der
Vegetation nur dadurch, dafl sich Muschelkalk, Granit und vor allem Basaltlava mit
besonders dichtem Porphyra-Bewuchs heraushoben. Buntsandstein, Solnhofener Plat-
tenkalk und Sdulenbasalt zeigten wenige Exemplare an den Oberkanten oder in
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Abb. 10: Porphyra purpurea (Individuenzahl pro Versuchsfliche) auf Quarzsandsubstraten im

Bereich der Mitteltiden-Niedrigwasserlinie (Langzeitserie 1972). Die Rotalge dominiert in

den Fraktionsbereichen > 0,5 mm Korndurchmesser. Die Besiedlungsdichte ist der Grifile des
Korndurchmessers proportional
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Seitenspalten. Ulva sp. und Ceraminm rubrum besiedelten 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 Mitteltiden-Niedrigwasserlinie
(Langzeitserie). Zustand am 2. Juli 1972 (oben) und am 17. Juli 1972 (unten). Zunahme von
Besiedlungsdichte und Thalluslinge 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 Abrasionsschiden zu beobachten. Die Schiden traten zuerst Ende
Oktober im Fraktionsbereich < 0,25 bis 0,5 mm auf, wobei 15 bis 20 %/ der Versuchs-
flichen abradiert wurden. Die Substrat-Oberflichen selbst schienen nicht in Mitleiden-
schaft gezogen zu sein, nur vereinzelt war ein Sandkorn aus der Kittmasse heraus-
gebrochen.
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Abb. 12: Farbliche Abgrenzung der Quarzsandsubstrate abgestufter Korngréflen durch Be-

wuchs von Griin- und Rotalgen im Bereich der Mitteltiden-Niedrigwasserlinie (Langzeitserie),

Zustand am 28. August 1972. Die Besiedlungsgrenze zwischen Enteromorpha sp. und Porphyra
purpurea befindet sich bei Korngrsfle 0,5 mm

In der pflanzlichen Besiedlung zeigten sich’ die gleichen Tendenzen wie bei den
Quarzsand-Substraten der Kurzzeitserien. Ulothrix sp. (Maximum im Mai) war auf
allen Substraten zu finden, bevorzugte jedoch solche mit dem Korndurchmesser < 0,25
bis 0,5 mm. Enteromorpha sp. besiedelte ebenfalls die letztgenannten Substrate. Auf
groberen war sie spurenweise vorhanden. Die maximale Fadenlinge betrug im Juli
7 cm. Ab August wurde die Griinalge 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 Ulva sp. bis zu einer Thal-
luslinge von 3 bis 4 ¢m herangewachsen. Porphyra purpurea entwickelte sich gleich-
zeitig mit den ersten Enteromorpha-Fiden im Juni (Abb. 10). Im Gegensatz zur
Griinalge siedelte sie im Grobsand-Bereich, und zwar derart, dafl mit zunehmendem
Korngréfen-Durchmesser der Bewuchs dichter und die Einzel-Pflanze linger wurde
(bis 30 cm im August). Zu Beginn der Wachstumsperiode zeichnete sich diese Zunahme
als diagonale Linie auf den Substraten: Korndurchmesser 0,5 mm bis Siliziumkarbid,
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4,0 mm, ab (Abb. 11). Nachdem Porphyra purpurea die genannten Versuchsflichen
mehr oder weniger bedeckt hatte, erschienen die groben Fraktionsbereiche durch ihren
Pflanzenbewuchs rot, die feinen, von Enteromorpha sp. bedeckten, griin (Abb. 12).
Einzelne Exemplare von Ceramium rubrum, die sich im Grobsand-Bereich ansetzten,
waren nach kurzer Zeit verschwunden.

Algenbewuchs auf dem Unterwasserniveau

Obwohl sich die Rahmen der Unterwasser-Substratreihen nur 75 c¢cm unterhalb
der Mitteltiden-Niedrigwasserlinie befanden, inderten sich die Umweltfaktoren im
Vergleich zur Gezeitenzone betrichtlich. Temperatur- und Salzgehaltsschwankungen
blieben in engerem Intervall als auf dem Niedrigwasserniveau. Die Wasserbewegung
war so weit abgeschwicht, dafl sich in den Holzfugen und auf den Substrat-Ober-
flichen feinste Sinkstoffe ablagern konnten. Die Ablagerungen bildeten dort, verkittet
und verfilzt durch tierische Ausscheidungsprodukte, Byssusfiden, Pilzhyphen und Dia-
tomeen, eine Schicht, die sogar kleine sessile Organismen iiberwucherte. Diese Schicht
blieb auch bei stirkerer Wasserbewegung stabil und verschwand nur dort kurzfristig,
wo Placken abgestorbener Balaniden aus dem Verband herausgebrochen waren oder
sich, wie bei Solnhofener Plattenkalk, Substratmaterial geldst hatte. Durch den Sink-
stoffgehalt — der Wattboden befand sich 50 ¢m unterhalb der Substratreihe — ver-
ringerte sich die Lichtintensitit und damit der Pflanzenbewuchs. Die einzelnen Sub-
strate unterschieden sich in Art und Dichte der Besiedlung nicht mehr so deutlich von-
einander wie im Bereich der Mitteltiden-Niedrigwasserlinie.

Zwischen den Versuchsjahren 1971 und 1972 bestanden auf dem Unterwasser-
niveau keine zeitlichen Besiedlungsunterschiede. Um 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 {rither als auf
dem Niedrigwasserniveau festzustellen. Die Arten Ulva sp. und Ceramium rubrum
herrschten vor, Enteromorpha sp. und Porphyra purpurea wurden dagegen selten. Auf
den Kurzzeitserien iiberzog Enteromorpha sp. feinkdrnige Gesteine und den Fein- bis
Mittelsandbereich mit lichten, kurzfidigen Rasen (Thalluslinge ca. 2 em, auf dem Nie-
drigwasserniveau bis zu 20 cm). Die Rasenbildung wurde offensichtlich durch eine
dichte Balanidenbesiedlung der Langzeitserien beeintrichtigt. Die hier 6 cm langen
Algenfiden, die sich zwischen den Balanidenkegeln verankert hatten, konnten nicht
mehr direkt von der Art der Gesteinsoberfliche beeinfluflt werden. Ulva sp. setzte sich
im oberen Abschnitt der Versuchssubstrate an und schien in einem weiten Korngrofien-
bereich zu gedeihen. Aufler auf der schartigen Basaltlava und dem scharfkantigen Si-
liziumkarbid war sie auf allen Substraten zu finden, am hiufigsten im Mittelsand-
bereich (Thalluslingen bis zu 35 cm). Ceramium rubrum besiedelte, wie Porphyra pur-
purea auf dem Niedrigwasserniveau, die grobkornigen Substrate beider Serien, vor
allem Muschelkalk und Basaltlava (maximale Thalluslinge 25 cm), daneben Soln-
hofener Plattenkalk und Balanidenkegel, so dafl es den Anschein hatte, die Rotalge
bevorzugte nicht nur rauhe Oberflichen, sondern auch jede Art kalkigen Materials. Auf
den Quarzsandsubstraten nahm die Anzahl der Exemplare mit der Grofle des Korn-
durchmessers zu (Abb. 13).
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Abb. 13: Ceraminm rubrum. Gesamtbesiedlung (Individuenzahl pro Versuchsfliche) von 5 auf-

einanderfolgenden Kurzzeitserien (Juni bis Oktober 1972). Die Rotalge dominiert auf grob-

strukturierten und kalkigen Natursteinsubstraten {(oben). Auf den Quarzsandsubstraten ist die
Besiedlungsdichte der Grifle des Korndurchmessers proportional (unten)
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Die farbige Abgrenzung der Substrate durch Griin- und Rotalgenbewuchs wurde
auf dem Unterwasserniveau kaum deutlich. Es fehlten die geschlossenen Enteromor-
pha-Rasen der feinkdrnigen Gesteine, und Ulva sp. erwies sich als wenig substrat-
abhingig (Abb. 14). Letztere iiberdeckte mit ihren breitblittrigen Thalli die zierlichen
Formen von Ceraminm rubrum. Dadurch erschien die Substratreihe vorwiegend durch
Griinalgen besiedelt und nur der Bewuchs der schartigen Gesteine Muschelkalk und
Basaltlava war von 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 Sdulenbasalt, Cera-
mium rubrum auf Muschelkalk und Basaltlava

Auf den Quarzsandserien zeichnete sich keine farbliche Abgrenzung der Substrate
durch Algenbewuchs ab. Als Porpbyra sp. und Ceramium rubrum iiber 10 cm grofle
Thalli im grobkérnigen Fraktionsbereich entwickelt hatten, waren die lichten Entero-
morpha-Rasen auf den feinkdrnigen Sanden bereits abgestorben. Einzelne breitbldte-
rige Exemplare von Ulva sp. verteilten sich unregelmiflig 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. Boarch (1957) glaubt nicht, dafl dem Substrat eine Be-
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deutung zukommt. Lewis (1964) dagegen riumt 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 geschiitzt an-
gesechen werden konnte. Im allgemeinen war auf rauhen Oberflichen der Bewuchs in
der Gezeitenzone unter Einwirkung von Wellenbewegung iiber lange Zeitspannen
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Abb. 15: Beziehung zwischen physikalischen Eigenschaften (Dunkelwert der Farbe, Relief-

hohe der Oberfliche und Porositit) zu zunehmender Erwirmung und Wasserspeicherung eines

Substrats, abhingig von der Position im Gezeitenbereich. Der zunehmende Wert der Substrat-

eigenschaft ist durch zunchmende Schraffurdichte gekennzeichnet, der zunehmende Grad der

Erwirmung und Wasserspeicherung durch zunehmende Pfeildicke, Beeinflussungsgrad der Sub-

strateigenschaften in den verschiedenen Gezeitenbereichen: stark = ausgezogene Linie, schwach
== punktierte Linie

hinweg bestindiger als auf glatten, solange das Substrat selbst einer Abrasion wider-
stand. Auf Solnhofener Plattenkalk und Buntsandstein gingen die Organismen hiufig
mit abblitternden und absandenden Schichten verloren und nur Algen mit kurzer Ve-
getationsdauer konnten diese Gesteine besiedeln. Moore (1958) hat bereits auf die
Bedeutung einer rauhen Oberfliche und der Substratfestigkeit hingewiesen. Den
Harrtoc (1959) und Nienuuis (1969) vertreten die Meinung, physikalische Eigen-
schaften eines Substrates seien wichtiger als chemische. Bei den eigenen Versuchen
ergab eine Gegeniiberstellung chemisch gleichartiger, jedoch strukturell unterschied-
licher Gesteine (Siulenbasalt gegen Basaltlava, naturrauhe Oberflichen gegen glatt
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gesigte), dafl ausschlieflich physikalische Faktoren wie Struktur, Hirte, Farbe und
Widerstandsfihigkeit die Entwidslung des Bewuchses beeinflufiten.

Die Struktur ldflc sich durch Merkmale wie Korngréfle, Oberflichenrelief,
Dichte und Porositit niher bestimmen. Diese Eigenschaften wirken in Verbindung mit
Umwelteinfliissen jeweils variierend auf die Organismen ein. Zum Beispiel kdnnen
Dichte und Farbe eines Substrats zusammen mit klimatischen Faktoren eine Bewuchs-
entwicklung auf dem Hochwasserniveau hemmen. Der hemmende Einfluf} dieser Sub-
strateigenschaften ist dagegen auf dem Niedrigwasserniveau gemildert, weil hier die
klimatischen Faktoren kiirzer einwirken (Abb. 15).
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Ceramium sp.
rubrum
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Korngréfle Reliefhéhe Substratwasser= Widerstandsfdhig:
der Substrate  der Oberfldche  speicherung  keit gegen Erosion

Abb. 16: Wechselwirkung zwischen physikalischen Substrateigenschaften und Besiedlungsdichte
einiger Meeresalgen, abhingig von der Position im Gezeitenbereich. Der zunehmende Wert der
Substrateigenschaft ist durch zunechmende Schraffurdichte gekennzeichnet, die zunehmende Be-
siedlungsdichte durch zunehmende Pfeildicke. Beeinflussungsgrad der Substrateigenschaften in
den verschiedenen Gezeitenbereichen: stark = ausgezogene Linie, schwach = punktierte Liniz

Es gibt Beobachtungen, die sich bei Enteromorpha sp. und Porphyra sp. auf die
Skologische Bedeutung des Substrats beziehen. Dex HarToc (1955, 1959) bezeichnete
beide Algenarten als “Pioniere, das heiflt, sie gehdren zu den ersten groferen 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 gehorten
Enteromorpha sp. und Porphyra purpurea zu der Masse der Pioniere.

Enteromorpha sp. ist hauptsichlich als Besiedler weichen oder muddig-sandigen
Materials beschrieben worden (NiENBURG, 1925, 1927; BoaLcH, 1957; PriGGe, 1957;
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DEN HarTtoG, 1959; STEPHENSON, 1961; LEwis, 1964; Munpa, 1972) oder als Pio-
nietbewuchs auf frischen Basaltbruchflichen und eben abgekiihlter Lava (Dory,
1967). Bei den eigenen Versuchen dominierte die Griinalge auf vorwiegend fein- bis
mittelkdrnigen Gesteinen (Solnhofener Plattenkalk, Buntsandstein und Basaltlava).
Muschelkalk mit seinen zahlreichen groben Bestandteilen war fleckenhaft besiedelt.
Das Besiedlungsmuster stimmte mit dem Muster der fein- und grobkérnigen Partikel
tberein. Die Substrate, die in den oben aufgezihlten Verdffentlichungen angegeben
wurden, lassen sich gleichfalls fein- bis mittelkdrnigen Fraktionsbereichen zurechnen.

Porphyra sp. wird als Besiedler harter Substrate an exponierten, steilen Kiisten-
abschnitten, aber auch an Kiistenbefestigungen aus Granit, Basalt und hartem Kalk-
stein angefiihrt (NiENBURG, 1925; KORNMANN, 1952, 1961; pEN Harrtog, 1959;
Niennuts, 1969; Munpa, 1972). Ubereinstimmend mit diesen Angaben befand sich
Porpbyra purpurea bei den eigenen Versuchen auf Muschelkalk, Granit und Basalt-
lava, wihrend sie sich auf Sdulenbasalt spirlich entwickelte. Buntsandstein war ver-
einzelt besiedelt. Letzterer Befund entspricht der Beobachtung Niensures (1925),
der die Rotalge als sporadischen, unbestindigen Bewuchs auf Buntsandstein angibt.
Bei den aufgezihlten Substraten handelt es sich durchweg um unregelmiflige, grob-
kornige Strukturen, die von Porphyra sp. bevorzugt wurden, Im Gegensatz zu Por-
phyra purpurea fehlte Entevomorpha sp. auf grobkdrnigem Granit, was bereits
NieNBURG (1925) und NieNHUIS (1969) feststellten.

Obwoh! Faktoren wie Struktur, Hirtegrad, Farbe und Widerstandsfihigkeit
nicht gesondert gesehen werden diirfen, da erst thr Zusammenwirken Aufschluf§ iiber
den tatsichlichen Einfluf} eines Substrats auf den Bewuchs geben kann, 148t sich bei den
folgenden Ausfijhrungen eine Einzelbetrachtung nicht vermeiden (Abb. 15, 16).

Korngrofle

Der Einflufl der Oberflichenrauhigkeit auf Bewuchs, hervorgerufen durch ver-
schiedene Korngroflen der Substrate oder — wie bei Basaltlava — durch schartige
Porenrinder, war an Quarzsanden deutlicher als an Naturgesteinen zu beobachten.
Kiinstlich hergestellte Sandsubstrate aus chemisch gleichartigem Material und mit
gleichem Hirtegrad, doch nach 5 abgestuften Korngréflen ausgesiebt, lieflen beim
Korndurchmesser von 0,5 mm eine scharfe Verbreitungsgrenze zwischen Enteromorpha
sp. und Porphyra purpurea erkennen. Die Griinalge besiedelte den Quarzsand in den
Fraktionsbereichen unterhalb, die Rotalge oberhalb von 0,5 mm Korndurchmesser.
Wurde die Algenbesiedlung der Quarzsandsubstrate mit gleichartigem Bewuchs der
untersuchten Naturgesteine verglichen, so ergaben sich in Bereichen dhnlicher Korn-
grofen auch dhnliche Bewuchsmuster. Zum Beispiel entsprachen die Groflen der Sedi-
mentbestandteile von Solnhofener Plattenkalk (0,06 bis 0,2 mm) denen des Feinsandes
(< 0,25 mm). Beide Substrate wurden ausschliefilich durch Enteromorpha sp. besie-
delt. Buntsandstein (0,2 bis 0,6 mm Korndurchmesser) und der ihm entsprechende
Fein- bis Mittelsand (0,25 bis 0,5 mm) zeigten die gleiche Bewuchsdichte der Griinalge.
Auch hier fehlte Porphyra purpurea. Der Gesteinsflufl von Siulenbasalt liegt in einem
feinen Fraktionsbereich. Die Einsprenglinge dagegen erreichen Groflen bis zu 1 mm.
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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, iberwog Porphyra purpurea. Granit setzt sich aus dicht
gepackten Kristallaggregaten (Grioflen beim verwendeten Material 0,6 bis 2,0 mm) mit
unregelmifiger Bruchfliche zusammen. Er wurde ausschlieflich 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 Oberfliche ver-
einigen sich Korngrdflen von 0,02 bis 4,0 mm. Hier waren beide Algenarten zu finden,
Enteromorpha sp. auf den feinkdrnigen, Porphyra purpurea zwischen den groben
Bestandteilen. Die Dichte des Porphyra-Bewuchses auf dem schartigen Muschelkalk
ibertraf die Dichte der gleichen Alge auf Granit. Die Abundanz auf Feinkies (2,0 bis
4,0 mm) war grofler 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 Korngroflenbereich 2,0 bis 4,0 mm)
nahmen eine Sonderstellung ein. Bei Basaltlava ist der feinkornige Gesteinsfluf 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 stirksten 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-
nen Substratplatten ungeachtet der Art des Materials.

Eine dhnliche Reaktion wie Porphyra purpurea zeigte die Rotalge Ceramium
rubrum, die unterhalb der Mitteltiden-Niedrigwasserlinie verbreitet ist. Sie besiedelte
bevorzugt die grobkdrnigen Naturgesteine mit unregelmifiger Oberfliche: Muschel-
kalk und Basaltlava. Auf den Quarzsandsubstraten erhthte sich — wie bei Porphyra
purpurea — die Zahl der Keimlinge mit zunehmender Gréfle des Korndurchmessers.
Im Gegensatz zu Porphyra purpurea ging der grifite Teil der Jungpflanzen von
Ceramium rubrum vorzeitig zugrunde. Sie wurden entweder von schneller wachsenden
Organismen iiberwuchert oder erstidkten unter Detritusansammlungen. Daher erschien
die ,Korngréflenreaktion® am deutlichsten auf den Kurzzeitserien, deren Substrate frei
von Detritus waren.

Selbst auf dem Hochwasserniveau liefl sich eine “Korngrofenreaktion® beob-
achten. Das Codiolum-Stadium einer Urospora-Art — vermutlich stammte es von der
fadenformigen Generation, die auf den Substraten der gleichen Serie gedieh — be-
siedelte ausschlieBlich feinkdrnigen Solnhofener Plattenkalk, Sdulenbasalt (vgl. Korn-
MANN, 1961) und in kleinen Flecken die feinkdrnigen Bestandteile des Muschelkalks.
Der winzige Sporophyt war auf Quarzsand in den Fraktionsbereichen < 1,0 mm zu
finden, wihrend die fadenférmige Generation keine deutliche “Korngréfienreaktion®
zeigte.

Die Befunde kénnen, bezogen auf die Oberflichenstruktur, wie folgt zusammen-
gefafit werden: die untersuchten Algen besiedelten die von ihnen bevorzugten Sub-
strate unabhingig von Hirtegrad und chemischer Zusammensetzung. Enteromorpha
sp. iiberzog feinkornige, ebene Gesteine, Solnhofener Plattenkalk und Buntsandstein
mit dichten, Sdulenbasalt 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 Korngrofienbereich < 0,25 bis 0,5 mm.
Porphyra purpurea und Ceramium rubrum dominierten auf grobkdrnigen, unregel-
mifligen Gesteinen (Muschelkalk, Granit und Basaltlava) und auf Quarzsandsubstra-
ten im Korngréfienbereich 0,5 bis 4,0 mm. Die schartigen, scharfkantigen Oberflichen
von Basaltlava und Siliziumkarbid waren besonders dicht bewachsen. Die Zahl der
Rotalgen nahm mit der Grofle des Korndurchmessers zu (Abb. 16).

Die Korngréfle der Substrate schien nicht nur die Abundanz, sondern auch das
Lingenwachstum von Porphyra purpurea zu beeinflussen. So erreichten die Thalli auf
besonders grobkdrnigem Material (Muschelkalk, Basaltlava, Feinkies und Silizium-
karbid) eine maximale Linge von durchschnittlich 30 cm. Es bestand offensichtlich ein
Zusammenhang zwischen Korngréfle und Verankerung der Rotalge. Der Haftansatz
schien zwischen groben Partikeln besonders gut dem Abreifleffekt durch Wellenbewe-
gung, dem ein grofiflichiger Thallus stirker ausgesetzt ist als ein kleiner, zu wider-
stehen. Demnach konnte eine Auslese stattfinden, indem sich Porphyra purpurea von
feinkdrnigen Substraten [8ste, sobald sie eine fiir diese Substrate maximale Thalluslinge
erreicht hatte.

Die Beobachtung, dafi Korngréfle und Relief eines Substrates die Dichte des
Algenbewuchses und damit auch das Ansetzen von Keimlingen beeinflussen kann,
fithrt zu der Frage nach den Faktoren, die ursdchlich eine solche Differenzierung be-
wirken. Die Fortpflanzungszellen der Algen sind sehr klein (bis 5 um) und konnen
nur in seltenen Fillen ein Substrat aktiv aufsuchen. Sie sind auf die Wasserbewegung
angewiesen, die sie an das Substrat herantrigt. LiNskENs (1962) unterscheidet beim
Ansetzen einer epiphytischen Zelle drei Phasen: den Kontakt, die Anheftung und die
Verankerung, Er stellt fest, dafl physikalische Krifte, zum Beispiel die Oberflichen-
spannung zweier sich berithrender Flichen — in dem Fall Basiphyt und Epiphyt —
die Anheftung beeinflussen. Nach den Ausfiilhrungen Linskens’ hingt die Ober-
flichenspannung unter anderem vom Mikrorelief des Substrates ab und wird die
Adhisionskraft von einem Wasser- und Schleimfilm geférdert. ZoBerL (1972) er-
wihnt, dafl aufer der Oberflichenspannung elektrostatische Fihigkeiten der Korper
und Ionenaustausch eine wichtige Rolle bei der Adhasion fremder, unterschiedlicher
Molekiile spielen. Einzellige Lebewesen, dazu gehdren auch die winzigen Fortpflan-
zungszellen der Algen, reagieren artspezifisch auf diese komplizierten Vorginge, deren
entsprechendes Zusammenspiel den Weg zum passenden Substrat dirigieren hilft. Vor-
ginge dieser Art diskutieren Duruam (1957), James (1957), McLAREN & SKUJINs
(1968), SANTORO & STROTZKY (1968). Es wiire zu untersuchen, ob die Vermehrungs-
stadien der Algen bereits beim Kontakt mit dem Substrat, bei der Verankerung oder
noch spiter wihrend des Wachstums spezifische Anpassungen entwickeln. Im ersten
Fall mdgen die oben erwihnten physikalischen Vorginge sortierend wirken, im zwei-
ten Fall auflerdem Form und Gréfle der Rhizoidzellen und Basalscheiben oder Form
und Kantenlidnge der Substratelemente zusammen mit dem dadurch bedingten Liicken-
system. Zuletzt konnte der auslesende Faktor “Substrat® erst im Laufe der Entwick-
lung sichtbar werden, wie das Beispiel des sichersten Haftansatzes beweisen kénnte.
Hier miifiten Laboruntersuchungen einsetzen, um die Befunde der Freilandbeobach-
tungen zu erginzen.
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Dichte und Porositit

Dichte und Porositdt eines festen Substrates gewinnen dort an Bedeutung, wo
durch den Gezeitenrhythmus bewachsene Gegenstinde lingere Zeit luftexponiert sind
(Abb. 16). Die obere Begrenzung in der vertikalen Verteilung wird unter anderem
durch Dichte und Porositic der Substrate bestimmt. DenHarTOG (1959) und Nien-
HUIS (1969) beschreiben, daff zum Beispiel Algenbewuchs auf Kalkstein hiher hinauf-
reicht als auf Granit und Basalt. Die gleiche Erscheinung zeigte sich bei den eigenen
Versuchen auf den Substraten im Hochwasserbereich. Der erste geschlossene Bewuchs
feinfiddiger 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 Versuchsfliche aus. Bei Solnhofener Plattenkalk war das
Band an der Unterkante nur 1 ¢m breit. Die Dichte der Algenbesiedlung von Bunt-
sandstein und Solnhofener Plattenkalk verhielt sich wie 5 : 2. Ein dhnliches Verhilt-
nis bestand zwischen der Wasserspeicherung beider Substrate. Buntsandstein besitzt
eine wahre Porositit von 12,36 %4, Die Wasseraufnahme betrug bei einer atm 104 g
1000 em—3. Nach 6 Stunden verblieb ein Rest von 45,2 g (gemessen bei 20° C Raum-
temperatur und 50 9/¢ Luftfeuchtigkeit chne Luftbewegung). Solnhofener Plattenkalk
(wahre Porositit 4,11 %/0) nahm 41 g Wasser bei gleichem Volumen auf, von dem nach
6 Stunden 16,4 g zuriickgehalten waren. Die Wasserspeicherung des Buntsandsteines
verhilt sich nach diesen Werten zu der des Solnhofener Plattenkalks ungefihr wie
5 : 2, was mit dem Verhiltnis der Bewuchsdichten iibereinstimmt.

In den warmen Monaten Juli/August waren auf dem Hochwasserniveau aufler
Buntsandstein auch Muschelkalk und Basaltlava gleichmiflig von Fadenalgen iiber-
zogen. Solnhofener Plattenkalk und Sdulenbasalt zeigten daneben einen nur fledken-
haften Bewuchs, der sich an der Unterkante zu einem geschlossenen Streifen verdich-
tete. Granit hob sich als vegetationsloses Substrat heraus. Beim Vergleich des Feuchtig-
keitsgehaltes dieser Substrate lieff sich die Art des Bewuchsmusters verstehen: die
Wasserspeicherung der Basaltlava entspricht dank ihres groflen Porenvolumens der des
Buntsandsteins. Daraus erkldre sich die gleich gute Bewuchsdichte beider Substrate. Bei
Muschelkalk erschien der Algenrasen im Verhiltnis zum gespeicherten Wasser zuerst
unverstindlich, denn 1000 cm?® nehmen nur 8,8 g Wasser auf und geben die Hilfte
davon nach 6 Stunden wieder ab. Bezieht man jedoch die externe Wasserspeicherung
mit ein — Wasser sammelte sich in Mulden und Kiivetten der schartigen Oberfliche
und verdunstete durch den {iberdeckenden Algenfilz nur langsam — dann ist das dichte
Bewuchsmuster zu verstehen. Die Wasserspeicherung von Solnhofener Plattenkalk und
Siulenbasalt zeigten untereinander Zhnliche Werte. Siulenbasalt nimmt anfangs halb
so viel Feuchtigkeit auf wie Solnhofener Plattenkalk, gibt sie jedoch langsamer ab, so
daf sich die zuriickgehaltene Menge nach 6 Stunden bei beiden Gesteinen gleicht. Dem-
entsprechend dhnelte sich das Bewuchsmuster beider Substrate. Der dichte Granit (wah-
re Porositit 1,44 /p) erwies sich in der Hochwasserzone dagegen als durchweg besied-
lungsfeindlich.

Da die Versuchsreihen im Bereich der Mitteltiden-Niedrigwasserlinie nur kurz-
fristig luftexponiert waren, verlor hier die Wasserkapazitit der Substrate an Bedeu-
tung (Abb. 16). Sie schien dagegen das Lingenwachstum von Enteromorpha sp. zu
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beeinflussen. Die Algenfiden wurden auf den pordsen Gesteinen Buntsandstein und
Basaltlava wihrend des Sommermaximums 20 cm lang. Auf dichten Substraten blieben
sie kurz (zum Beispiel auf Granit 1 cm). Im Gegensatz zu Porphyra purpurea, wo Lin-
genwachstum und Abundanz mit der Korngrofle des Substrates korreliert erschienen,
bestimmte bei Enteromorpha sp. an exponierten Standorten die Wasserkapazitit das
Lingenwachstum, die Korngrifle die Bewuchsdichte. Diesen Substrateigenschaften
entsprechend war der porése, relativ feinkdrnige Buntsandstein fiir eine Besiedlung
durch die Griinalge optimal.

Hirtegrad

Im allgemeinen schien der Hirtegrad der festen Substrate wenig ausschlaggebend
zu sein. Enteromorpha sp. iberzog Solnhofener Plattenkalk (Hirtegrad 3) ebenso dicht
wie Buntsandstein (Hirtegrad 4 bis 5 und 7) und Quarzsand (Hirtegrad 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 entwickelte sich ausschliefilich auf Solnhofener Plattenkalk und Muschelkalk,
beides Gesteine unterschiedlicher Korngroflen und Oberflichenstrukturen, doch mit
dem gleichen Hirtegrad 3. Auf hidrteren Substraten war die Alge nicht zu finden.
Dieser Befund dedkte sich mit der Beobachtung STEPHENSONSs (1961), der B. fuscopur-
purea nur auf weichen Kalkgesteinen feststellte.

Farbe

Es ist bekannt, dafl helle Flichen Wirmestrahlen reflektieren, dunkle Flichen sie
absorbieren. Auf die Substrate iibertragen, ergab sich nach Messung der Oberflichen-
temperatur an je einem sonnigen Tag Ende August und Mitte September auf dem
Hochwasserniveau folgende Beziehung zwischen Farbe und Temperatur: Der helle
Solnhofener Plattenkalk erwidrmte sich stets am geringsten von den untersuchten Ge-
steinen. Bel dunklem Granit und Sdulenbasalt lagen die Oberflichentemperaturen be-
reits in der fiinften Stunde nach dem Auftauchen 3 bis 4 C° hoher als bei Solnhofener
Plattenkalk, bei Siliziumkarbid sogar iiber 10 C°. Basaltlava, Buntsandstein und
Muschelkalk wichen dagegen von dieser Regel je nach Art ihrer Wasserspeicherung ab.
So wirkte bei Basaltlava (Farbe schwarz) der Porenwassergehalt durch Verdunstungs-
kilte einer Erwidrmung entgegen und die Oberflichentemperatur blieb in der Nihe des
Temperaturbereiches von Solnhofener Plattenkalk. Die gleiche Erscheinung zeigte sich
beim relativ dunklen Buntsandstein. Seine Oberflichentemperatur dhnelte in der ersten
Zeitspanne nach dem Auftauchen der heller Substrate, glich sich jedoch nach 7 Stunden,
nachdem iiber 50 %/o des aufgenommenen Wassers abgesickert war, schlagartig der Ober-
flichentemperatur dunkler Substrate an. Muschelkalk, der wenig Porenwasser speichern
kann, dagegen viel Feuchtigkeit in Nischen und Kiivetten der Oberfliche zuriickhilt,
erwirmte sich nach 7 Stunden trotz seiner hellen Farbe dort, wo sich kein schiitzender
Algenfilz befand, um durchschnittlich 2 C° mehr als Solnhofener Plattenkalk (Obet-
flichenwasser verdunstet schneller als Porenwasser).
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Als Folge dieser Temperaturdifferenzen, hervorgerufen durch Wirmeabsorption
und Wasserspeicherung, war folgendes am Bewuchs des Hochwasserniveaus zu beob-
achten: in den Sommermonaten besiedelten fiidige Griinalgen Muschelkalk und Basalt-
lava — dem relativ geringen Wirmepotential 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 weit mehr durch Porenwassergehalt und Oberflichenstruktur als durch die
Farbe des Substrates bestimmt. Der dunkle Sdulenbasalt dagegen besafl ausschliefilich
im Frithling und Herbst eine geschlossene Algendecke, wenn sich das Gestein durch hohe
Wasserstinde und geringe Sonnenbestrahlung nicht mehr stark erwirmen konnte. Gra-
nit blieb zu allen Jahreszeiten auf diesem Niveau bewuchsfrei. Durch seine relativ
dunkle Farbe und den geringen Porenwassergehalt erschien er als vegetationsfeindliches
Substrat.

Widerstandsfihigkeit gegen Erosion und Abrasion

Die mechanische Widerstandsfihigkeit der untersuchten Substrate wurde im Ver-
lauf von 8 bis 9 Monaten beobachtet. Das Ausmafl der Zerstdrung durch Frost konnte
nicht ermittelt werden, weil entsprechende Untersuchungen vor Beginn der Kilte-
periode abgebrochen werden mufiten.

Wihrend 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-
16st, und von neuem besiedelten Organismen die freigewordene Fliche. Sie verschwan-
den bis Versuchsende ebenfalls mit einer abblitternden Substratschicht. Auf einer glatt-
gesigten Oberfliche dieses Gesteins setzte dagegen der Abrasionsprozefl wesentlich
spiter ein. Der hirtere Buntsandstein verlor im Laufe der Versuchszeit 10 %y seines
Bewuchses mit absandendem Material. Der unregelmiflige Muschelkalk, der den glei-
chen Hirtegrad wie Solnhofener Plattenkalk besitzt, zeigte keine Zerstdrung an der
Oberfliche. Selbst abgestorbene Balanidensiedlungen blieben bis Versuchsende erhalten.
Auf Siulenbasalt betrug der Bewuchsverlust 40 /o. Da die Oberfliche des Substrates
selbst nicht angegriffen schien, mufite die Zerstdrung der Besiedlung einen anderen
Grund haben. Offensichtlich konnten sich die Algen auf der relativ glatten, ebenen
Oberfliche weniger gut verankern und waren dem Angriff der Wellen ungeschiitzter
ausgesetzt als auf einem unregelmifigen Substrat. Auf der porigen Basaltlava war kein
Verlust zu verzeichnen und auf dem unregelmifligen Granit nur 10 /. Es ist also zu
unterscheiden zwischen der Widerstandsfihigkeit des Substrates und der Festigkeit der
Bewuchsverankerung, Pflanzliche und tierische Organismen kdnnen von einer glatten
und ebenen Oberfliche abgeldst werden, ohne dafl die Substratoberfliche selbst Scha-
den erleidet. Auf einer unregelmifigen, rauhen Oberfliche haftet der Bewuchs besser,
wie der Vergleich naturrauher Gesteine mit glattgesigten gleicher Herkunft eindeutig
bewies.
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ZUSAMMENFASSUNG

1. Zur Analyse der Besiedlungsdynamik und der Substratabhingigkeit makroskopi-
scher benthischer Pflanzen wurden 6 verschiedene Substrate unter In-situ-Bedingun-
gen untersucht: Solnhofener Plattenkalk, Muschelkalk, Buntsandstein, Granit, Siu-
lenbasalt und Basaltlava. Ausgewdhlt nach Farbe, Korngréfie und Relief wurden
die Substrate in 3 Wasserbereichen (Hochwasser-, Niedrigwasser- und Unterwasser-
bereich) vertikal an einem Geriist am Hafen von List/Sylt angebracht und wihrend
zweijer aufeinander folgender Jahre regelmiflig kontrolliert.

2. Physikalische Substrateigenschaften beeinflufiten die Besiedlung stirker als chemi-
sche. Erstere wirkten sich in den drei Wasserbereichen — unabhingig von anderen
Umweltfaktoren — jeweils verschieden auf den Bewuchs aus. Auf dem Hoch-
wasserniveau (Trockenfall-Perioden von durchschnittlich 8 Std. wihrend
eines Gezeitenganges) waren vor allem folgende Faktoren siedlungsbegrenzend:
a) Temperatur des Substrates (abhingig von Farbe, Wirmeverlust durch Verdun-
stung), b) Wassergehale (abhingig von Gesteinsporositit), ¢) Stirke des Reliefs
(Schutz vor Abrasion der Organismen) und Oberflichenrauhigkeit (Stabilitdt des
Anheftens), d) Widerstandsfahigkeit des Substrats selbst gegen Erosion und Abra-
sion, Auf dem Niedrigwasserniveau (Trockenfall-Perioden von durch-
schnittlich 1 Std. wihrend eines Gezeitenganges) wirkten besonders in der Bran-
dungshohlkehle mechanische Krifte auf die Algenentwicklung ein, wihrend sich der
Einfluf} von Oberflichentemperatur und Wassergehalt der Gesteine verringerte. Auf
dem Unterwasserniveau (keine Trockenfall-Perioden) verloren die physi-
kalischen Eigenschaften der Substrate an Bedeutung, vermutlich infolge der geringen
Temperaturschwankungen und der meist abgeschwichten Turbulenz. Biologische
Faktoren bestimmten in zunehmendem Mafl das Bewuchsmuster.

3. Die Korngrofle war —~ unabhingig vom Hirtegrad des Materials ~ entscheidend
fiir Ausdehnung und Bewuchsdichte einiger Algen. Enteromorpha sp. entwickelte
sich optimal auf fein- bis mittelkérnigen Substraten (Solnhofener Plattenkalk und
Buntsandstein), weniger dicht auf dem vorwiegend feink8rnig auskristallisierten
Gesteinsfluff des Siulenbasalts und den feink8rnigen Bestandteilen des Muschel-
kalks. Das Codiolum-Stadium einer Urospora-Art iiberzog ausschliefflich die glatte
und feinkdrnige Fliche von Siulenbasalt, Solnhofener Plattenkalk und entspre-
chend feinkdrnige Stellen im Muschelkalk. Porphyra sp., meist Porphyra purpurea,
bevorzugte die grob strukturierten Substrate Granit, Muschelkalk und die durch
Poren zerrissene Oberfliche der Basaltlava. Siulenbasalt wurde an den Stellen
besiedelt, wo groflere Einsprenglinge den gleichartigen, feinkdrnigen Gesteinsflufl
durchsetzten. Ceraminm rubrum reagierte in gleicher Weise wie Porphyra sp. Mit
Hilfe von Parallelbeobachtungen an aus Quarzsand 5 abgestufter Korngréflen her-
gestellten Substraten wurde eine Korngroflenabhingigkeit der Algenbesiedlung
ermittelt. Die ausgewihlten Fraktionsbereiche (< 0,25; 0,25-0,5; 0,5-1,0; 1,0 bis
2,0; 2,0-4,0 mm) konnten in etwa denen der Natursteine gegeniibergestellt wer-
den. Unterhalb von 0,5 mm Korndurchmesser entwickelten sich ausschlieRlich
Enteromorpha-Arten, oberhalb davon Porphyra-Arten und Ceraminm rubrum.
Die Zahl der siedelnden Rotalgen erhshte sich mit zunehmender Korngrofle. Die
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Versuchsergebnisse der Sandsubstrate enmtsprachen denen der gegeniibergesteliten
Natursteine ihnlicher Fraktionsbereiche und wiederholten sich in den 3 Horizon-
ten.

4. Dichte und Porositiit der Substrate bestimmten im Hodhwasserbereich nicht nur das
Bewuchsmuster, sondern auch die obere Grenze der Algenvegetation. Die obere
Grenze befand sich bei Muschelkalk (Zuriickhalten des Wassers in der zerkliifteten
Oberfliche) und Basaltlava (Wasserspeicherung im Porenraum) iiber der Mittel-
tiden-Hochwasserlinie, Bei dem dichten Gestein Siulenbasalt wurde die Mittel-
tiden-Hochwasserlinie vom Bewuchs nicht mehr erreicht. Im Frithling und Herbst
dagegen entwickelte er sich auf Siulenbasalt bei giinstigen Lufltemperaturen und
Wasserstinden bis fast zur gleichen Hohe wie auf Basaltlava. Die obere Grenze der
Enteromorpha-Besiedlung befand sich auf dem wasserspeichernden Buntsandstein
hoher als auf Solnhofener Plattenkalk mit seiner geringen Porositit. Auf Granit
erreichte der Algenbewuchs die niedrigste vertikale Ausdehnung.

5. Abhingig von der Farbe bestimmte der Frwirmungsgrad eines Substrates die ver-
tikale Ausdehnung der Vegetation. Im Bereich der Mitteltiden-Hochwasserlinie
verschwanden die Algen von dunklen Substraten (Siulenbasalt, Granit), so wie die
Wirmestrahlung im Juli/August zunahm und entwickelten sich von neuem im
Herbst bei giinstigeren Umweltbedingungen.

6. Das Zusammenwirken von Erosion und Abrasion wurde — ohne Frostsprengung -
am Solnhofener Plattenkalk deutlich. Diinne Substratschichten hoben sich plattig
zusammen mit Bewuachs von der Oberfliche ab. Im Hochwasser- und Niedrigwasser-
bereich machte sich eine Abtragung durch Wellenbewegung stirker als auf dem
Unterwasserniveau bemerkbar.
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