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ABSTRACT: Fouling studies on natural-stone substrates in the tidal zone of the North Sylt 
wadden sea: Sessile and hemisessile animals. Six different types of test substrates, arranged in 
order of texture from smooth (Solnhofcn limestone, Bunter sandstone, and basalt) to rough 
surfaces (Middle Triassic limestone, granite, and basaltic lava), were exposed in the tidal zone 
of the wadden sea near the harbour of List (Island of Sylt, North Sea). The test substrates were 
fixed to panels at the mldtide to high-water level, the midtide to low-water level, and 75 cm 
below the latter (sublittorat levei). Animal settlement was prlmarily infIuenced by abiotic 
factors at the two higher levels, lit the subIittoral zone, however, influences of biotic factors 
(competitors and predators) predominated. Therefore, the physical quality of the &oscn 
substrates more decisively affected the growth of settling anhnals above the midtide to low- 
water mark than in the deeper zone. At the midtlde to high-water level Balanus balanoides 
onIy settled on the rough surface of the Middle Triassic limestone and in the troughs of the 
Bunter sandstone; barnacles attached to the even surface of the latter, were destroyed by wave 
beating. They died on the rough surface of the dark-coloured granite, when this stone was 
warmed during low-water. At the midtlde to low-water level, the barnacles survived best on 
the rough surface of the Middle Triassic limestone and lhe granite. Only the larvae of B. cre- 
nati~s and B. improvisus preferred to settle on the even surface of the Bunter sandstone and 
the basalt; but there they died from wave beating or desiccation. The surface of the basaltic 
lava, formed by sharp-edged pores, was unsuitable for settling of barnacles. Colonies of 
Hydrozoa covered each substrate with a somewhat rough surface structure, even the basaltic 
lava. At the sublittorat level, differences in settling between the single substrates disappeared 
more and more. Nevertheless, the three species of barnacles showed the same preferences in 
settling, as they did at the higher levels. In August, Asterias rubens destroyed all barnacles and 
thus restricted the lower limit of barnacle settlement at the low-water mark. The distribution 
of epibiotic organisms is dependent upon the density of their "living substrates", directly 
attached to the stone surfaces. During the short time of their growth, hemisessile young Mytilus 
edulis settled on thready forms like algae, or on raised areas Eke the top of barnacle shells. 
Therefore, young mussels could be found on stones, that  already carried a compact cover of 
Enteromorpha sp. or a dense settlement of adult barnacles. The potychaete Polydora eiliata 
rarely burrowed directly into stony substrates (Middle Triassic limestone, Solnhofen limestone). 
I t  settled primarily between barnacle shells where it was sheltered from wave beating and at 
the same time profited from the current produced by the filter-feeding organs of the barnacles. 
The density of this polychaete was directly proportional to the density of the barnacles. After 

* Herrn  Professor W. E. Ankel zur Vollendung des 80. Lebensjahres in Dankbarkeit  gewidmet. 
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A. rubens had destroyed the barnacles in the sublittoral zone, P. ciliata disappeared too. At 
the low-water mark, however, the P. ciliata population between living and active barnacles 
increased. Hence, the lower limit of P. ciliata - as those of barnacles and mussels - was fixed 
by this predator. 

EINLEITUNG 

Die Struktur des Lebensraums abt einen entscheidenden Einflug auf die Zusam- 
mensetzung der in ihm lebenden Organismen aus. Bei benthischen Formen ist die Art 
des Wohnsubstrats fiir die Besiedlung bestimmend. Auf verschiedenen Hartsubstraten 
kSnnen sich sehr unterschiedliche Tiergemeinschaiten entwickeln. Die vorliegende 
Untersuchung liefert ein Beispiel fiir diese Zusammenhiinge. Um derartige BiozSnosen 
zu untersuchen, wurden sechs nati]rlich gewachsene Gesteine verschiedener Herkunf~ 
in drei Positionen am Anleger der Autof~ihre unterhalb des Hafens von List auf Sylt 
(15stliche Nordsee) angebracht. Die ausgewiihlten Substrate - Solnhofener Platten- 
kalk, Muschelkalk, Buntsandstein, Granit, S~ulenbasalt und Basaltlava - variierten 
je nach Farbe, H~irtegrad, Oberfl~ichenbeschaffenheit, KorngrSf~e und Porosit~it. In 
einer friiher erschienenen VerSffentlichung wurde berichtet (Luther, 1976b), wie welt 
die genannten physikatischen Eigenscha~en den Algenbewuchs beeinflussen. Bei die- 
sen Studien zeichneten sich auch Unterschiede in der Abundanz tierischer Organismen 
ab, die sich auf die Struktur der verwendeten Substrate zuriickfiihren liegen. Die 
Lage des Untersuchungsortes, die Position der Versuchsreihen, dieWirkung abiotischer 
und biotischer Faktoren sowie methodische Einzelheiten sind in friiheren Arbeiten 
(Luther, 1976a, b) eingehend beschrieben worden. 

VERTIKALE VERTEILUNG DER MAKROFAUNA 

Die Zonierung der Makrofauna im Bereich des Tidenhubs (1,70 m) ist in Ab- 
bildung 1 dargestellt. Der Cirripedier Balanus balanoides dominierte im Raum ober- 
halb, B. crenatus und B. improvisus unterhalb der Mitteltiden-Niedrigwassertinie. 
Auf dem Hochwasserniveau war B. balanoides der einzige Vertreter sessiler tierischer 
Organismen. Im Bereich der Mitteltiden-Niedrigwasserlinie konnten sich auflerdem 
weniger robuste Formen entwickeln wie Polydora ciliata und Lanice conchilega, 
Mytilus edulis, Coryne sp. und Tubularia larynx, Laomedea longissima und L. flexu- 
osa. Die gleichen Arten waren im Bereich st~indiger Wasserbedeckung zu finden mit 
einer im Vergleich zur Mitteltiden-Niedrigwasserlinie untersd~iedlichen Besiedlungs- 
dichte. Daneben traten Metridium senile und A~terias rubens auf. Obwohl diese See- 
sternart zu den vagilen Formen gehSrt, mui~te sie beriicksichtigt werden, da sie dutch 
ihre r~iuberische Lebensweise das Siedlungsbild ver~ndern konnte. 

Bei der Besiedlung der Versuchssubstrate durch tierische Organismen zeigten sich 
zwei auffallende Unterschiede zum Bewuchs der unmittelbaren Umgebung: Mytilus 
edulis war nur w~.hrend eines hemisessilen Jugendstadiums in grot~er Anzahl vor- 
handen, ohne (bis auf wenige Ausnahmen) danach auf den Versuchssubstraten zur 
sessilen Lebensweise iiberzugehen. Littorina littorea, die massenhait im Untersuchungs- 
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Abb. i: Versuchsgestell und Versuchsreihen auf dem Ho&wasserniveau (HW), Niedrigwasser- 
niveau (NW) und Unterwasserniveau (UW). Die generelle Zonierung der auf den Versu&s- 
substraten angesiedelten sessilen und hemisessiIen Tiere ist dutch Vertikalkolumnen ange- 
deutet (schraffiert: h~iufig; gestrichelt: selten). 1 Balanus balanoides, 2 B. crenatus und B. irn- 
provisus, 3 Polydora ciliata, 4 Lanice conclailega, 5 Mytilus edulis, 6 Tubular& larynx, 

7 Coryne sp., 8 Laornedea sp., 9 Metridium senile, 10 Asterias rubens 

gebiet vorkommt, liefg sich selten auf den Versuchssubstraten beobachten. Vermutlich 
erschwerte die Art,  in der die Versuchsreihen angebracht waren, der S&ne&e den 
Weg zu den Substraten. 

M E T H O D I K  

Die Versuchsreihen auf den ausgew~ihlten Niveaus unterschieden sich in je eine 
Kurzzeit- und eine Langzeitserie. Die Kurzzeitserien boten, da die bodenreifen 
Larven durch das h~iufige Auswechseln der Substrate genligend Raum zum Ansetzen 
vorfanden, einen Uberblick tiber die m6glichen Besiedlungsanteile. Auf der Langzeit- 
serie war die Sukzession im Ablauf eines Jahres zu verfolgen. Die Ausz~ihlergebnisse 
wurden mit Hilfe eines Kartiernetzes im Gr~St~enverhS.ltnis 1 : 1  auf Millimeter- 
papier iibertragen (Abb. 2). Balaniden, Polychaeten und Muscheln konnten nach 
Stfickzahl (n cm -e)  erfaf~t werden. Bei den sich rasenartig ausbreitenden Kolonien 
mancher Hydrozoen erschien das Ausz~ihlen nach dem Grad der Besiedlungsdichte 
pro cm 2 (Methode nach Braun-Blanquet) vorteilhafter. 
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Abb. 2" Protokoll des Versuchsfeldes von Solnhofener Plattenkalk, Langzeitserie, eingesetzt 
am 24. M~irz 1972, Kontrolle vom 31. Juli 1972. S&raffiert: 29 cm e unbesch~idigter Substrat- 
oberfl~iche mit der Frlihjahrsbesiedlung yon 20.6 Balanus balanoides (Zahl ohne Symbol) und 
t2 abgestorbenen Individuen (Zahl mit Symbol Kreuz), I2 Polydora ciliata (Zahl mit Symbol 
Kreis), 10 Mytilus edulis (Zahl mit Symbol M) und 3 Porphyra purpurea (Zahl mit Symbol P). 
Punktiert: 61 cm ~ seit Ende Juni erodierter Substratoberfl':i&e mit der Neubesiedlung yon 
Enteromorpha sp., 45 Balanus improvisus (Zahl mit Symbol i), 4 Mytilus edulis, 16 Porphyra 
purpurea und 27 cm ~ mit maximaler Besiedtungsdichte yon Laomedea sp. (Symbol H). Weig: 
32 cm 2 seit Mitte Juli erodierter Substratoberfl~iche mit der Neubesiedlung yon 9 jungen 
B. improvisus (Zahl mit Symbol Punkt) und 12 cm ~ mit maximaler Besiedlungsdichte yon 

Laomedea sp. 

Neben den Serien, die die 6 ausgew~ihlten Natursteinsubstrate enthielten, wur- 
den in gleicher H6he sol&e mit kiJnstlich hergestellten Substraten aus Quarzsand 
angebra&t. Der Durchmesser der Sandk/Srner umfagte 5 Fraktionsbereiche: ~ 0,25; 
0,25-0,5; 0,5-1,0; 1,0-2,0; 2,0-4,0 mm (n~ihere Angaben vgl. Luther, 1976b). 

ERGE BNISSE 

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

Auf dem Hochwasserniveau h~ingt die Eignung von Natursteinen fiir elne tieri- 
sc~e Besiedlung weitgehend yon physikatischen Faktoren der Substrate ab wie Gr6f~e 
und Struktur des Porenraums und der damit verbundenen Kiihlung der Oberfl~iche 
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dutch Wasserverdunstung, Oberfl~ichenstruktur und Farbe des Gesteins. Die abio- 
tischen Verh~iltnisse des Gezeitenbereichs bestimmten w~thrend der Versuchsjahre 
direkt oder indirekt iiber die Eigenschaffen der Gesteine die Zusammensetzung und 
Abundanz der Makrofauna. Zum Beispiel fehlten die Balaniden 1971 auf dem Hoch- 
wasserniveau vollkommen. 1972 waren sie auf einigen Versuchssubstraten bis an die 
obere Grenze zu finden (Tab. t). 

Tabelle 1 

Balanus balanoides. Besiedlungsdynamik auf dcm Ho&wasserniveau im Jahre 1972 (n pro 
Versu&sfl~&e). Zahlen in Klammern: die zus~itzlich bei den Kontrollen jeweils neu vor- 

gefundenen abgestorbenen Individuen 

Substrat 6. Juni 18. Juli 16. August 31. Oktober 27. November 

Solnhofener 
PlattenkaIk 0 0 0 0 0 
Mus&elkalk 383 253 72 62 57 

(38) (114) (181) (10) (10) 
Buntsandstein 56 59 44 35 34 

(1) (i) (15) (9) (1) 
Granit 20 10 0 0 0 

(2) (i0) 
S~iulenbasalt 0 0 0 0 0 
Basahlava 0 0 0 0 0 

Im Bereich der Mitteltiden-Hochwasserlinie, wo die Organismen yon Wasser- 
turbuIenz und Austro&nung bedroht sind, bevorzugte Balanus balanoide" Substrate 
mit unregelm~ifliger Oberfl~i&e wie den zerkliiffeten Muschelkalk, wEhrend er auf 
dem meist ebenen Buntsandstein ausschliegli& in einer schiitzenden Vertiefung iiber- 
Iebte (Abb. 3). Bei Granit wurde die siedlungsbegtinstigende Wirkung der unregeI- 
m~igigen Oberfl~&enstruktur dur& die starke Erw~rmung des Gesteins bei Sonnen- 
bestrahlung aufgehoben. Hier starben alle angesetzten Exemplare bei einer ersten 
J-Iitzeperiode im Juli ab. Den glei&en Befund zeigten die Quarzsandsubstrate, auf 
denen sich Balaniden nur im Korngr6flenberei& 2,0-4,0 mm angesiedeh- hatten. Im 
allgemeinen fielder HShepunkt der Sterbli&keit mit dem Maximum der somme> 
Iichen Luff- und Wassertemperaturen zusammen. Auf den ebenfl~ichigen Gesteinen 
Solnhofener Plattenkalk und S~iutenbasalt sowie auf der scharfkantigen, zerrlssenen 
Oberfl~i&e der Basahlava konnten sich Balaniden im Berei& der Mitteltiden-Hoch- 
wasserlinie nicht entwickeln. 

Im Jahr 1971 schienen die abiotischen Gegebenheiten eine Balanidenbesiedlung 
auf dem Ho&wasserniveau verhindert zu haben. Die Versuchsreihen btieben dort in 
der Zeit, in der die Mehrzahl der bodenreifen Cypris-Larven ein Substrat aufsuchen 
(Ende April his Anfang Mai), tagelang luffexponiert und waren starker Sonnen- 
bestrahlung ausgesetzt (Abb. 4). Kr~ffige nord~Sstli&e Winde mit durchs&nittlich nur 
500/o Lufffeuchtigkeitsgehalt erh~Shten die Gefahr des Austro&nens. Demgegentiber 
betrug die Lufffeu&tigkeit im folgenden Jahr bei schw~icheren westlichen Winden 
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Abb. 3: Buntsandstein als Substrat auf dem Hochwasserniveau, eingesetzt am 24. M~.rz 1972, 
Zustand am 28. August 1972. Auf der planen, vertikalen Oberfl~i&e - besonders dicht in der 
N~ihe der sechseckigen Befestigungsschraube - sind fast nur Spuren der membranSsen Basal- 
platten yon Balanus balanoides sichtbar. ~berlebende Exemplare befinden sich vorwiegend in 

einer Vertiefung 

88 O/o. Die geringe Abundanz der Cypris-Larven im Plankton (vgl. Luther, 1976a) 
wirkte sich 1971 vermutlich gMchfalls ungiinstig auf eine Besiedlung aus. 

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

Im Bereich der Mitteltiden-Niedrigwasserlinie erh~Shten sich Arten- und Indivi- 
duenzahl der Makrofauna betr~i&tlich. Die Arten Balanus balanoides und B. crenatus 
traten bereits im April auf. Ihnen folgte ab Ende Mai B. improvisus und wenig sp~i- 
ter im Juni Mytilus edulis und Po]ydora ciliata. Lanice conchilega sowie thecate 
und athecate Hydrozoen waren erst im Juli zahlreicher zu finden. Die Befunde werden 
in gleicher Reihenfolge besprochen. Auf den Kurzzeitserien liei~en sich die Arten gut 
beobachten, deren bodenreife Larven kurzfristig in groi~er Zahl auftreten (Balaniden, 
Miesmuscheln). Dagegen war die Besiedlung der Formen, die mehrere Generationen 
am Ort der ersten AnheRung entwi&eln (Polydora ciliata) oder sich durch Knospung 
weiter verbreiten k/Snnen (Hydrozoen), besser auf den Langzeitserien zu verfolgen. 

K u r z z e i t s e r i e n. Im allgemeinen bevorzugte Balanus balanoides auf dem 
Niedrigwasserniveau - ~ihnlich wie im Bereich der Mitteltiden-Hochwasserlinie - zum 
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Abb. 4: T~.gliches Tro&enliegen der Substrate und direkte Sonnenbestrahtung w~ihrend des 
Trockenliegens auf dem Hochwasserniveau yon M~irz bis Juti in den Jahren 1971 und 1972 

Ansetzen Substrate mit unregeIm•giger Oberfl~i&e, an erster Stetle Muschelkalk und 
Granit (Tab. 2). Substrate mit gleichm~f~igen Oberfl~ichen wie Buntsandstein, S~iulen- 
basalt und Solnhofener Plattenkalk wurden dtinner besiedelt. Basaltlava schien sich 
durch zahlrei&e, scharfkantige Porenr~inder ungtinstig auf das Anhef~en der Cypris- 
Larven auszuwirken. Als dagegen im Jahr 1972 verwittertes Material eingesetzt 
wurde, bei dem tonige Eins&wemmungen und Ausf~illungen eingedrungener L6sun- 
gen die Oberfl~iche ver~indert und die Porenr~inder entsch~irflc hatten, entstand ein 
Eft&t, der mehr dem der Muschelkalk-Oberfliiche entsprach. Auf dem ver~inderten 
Material fand eine dichte Besiedlung statt, w~.hrend sich auf dem unverwitterten, 
das 1971 und nach dem 4. Juni 1972 sowie 1973 benutzt wurde, nur wenige Balani- 
den ansetzten. 

Die Bevorzugung des Muschelkalks als Besiedlungssubstrat lie8 sich offensichtlich 
auf dessen unregeIm~if~iger, schrattiger Oberfl~che zuriickfiihren. Eine solche Ober- 
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fl~iche kann besser als die glatter Gesteine ablaufendes Wasser beim Trockenfallen 
zuriickhalten, und die gegen Austrocknung sehr empfindlichen Cypris-Larven und 
diinnschaligen Jungtiere der Balaniden vermochten daher lei&ter zu tiberleben. 

Im Bereich der Mitteltiden-Niedrigwasserlinie zeigten sich bei den drei Balani- 
denarten in der "Wahl" der Substrate nur geringe Unterschiede. Zum Beispiel be- 
siedelten Balanus crenatus und B. improvisus Gesteine mit glatten, regelm~ii~igen 
Oberfl~ichen h~iufig st~irker als B. balanoides. Dieses Siedlungsmuster traf jedo& nicht 
zu, wenn die Grtinalge Enteromorpha sp. als Raumkonkurrent feink~Srnige, regel- 
m~t~ige Gesteine mit di&ten Rasen [iberzog (Juni/Juli) und dort das Anhei~en yon 
B. improvisus behinderte (Tab. 3). Mit der Di&te des Enteromorpha-Rasens ver- 
ringerte sich die Zahl des letzteren auf den Substraten. Nu t  auf dem Buntsandstein 
entstanden in einigen schattigen Vertiefungen, die algenfrei geblieben waren, gr~Sf~ere 
SiedIungsgruppen. 

Tabelle 3 

Enteromorpha sp., Mytilus edulis und Balanus improvisus. Abundanz (n pro Veesuchsfl~&e) 
am 2. Juli 1971 (Kurzzeitserie auf dem Niedrigwasserniveau) 

Versuchssubstrat 

Enteromorpha sp. Mytilus Balances 
edulis improvisus 

BcdcckungsanteiI der (3 4 mm 
Versuchsfl~iche in cnf-' bei Fadenl~nge (S&alen- basaler 
einer Bewuchsdichte yon nach l[inge Durch- 

175 Exemplarcn cm -~ 1,~ Tagen 1,5 mm) mcsscr) 
(cm) n 

Solnhofcncr Plattenkalk 90 2 1600 302 
Muschelkalk 120 2 3000 237 
Buntsandstein 120 7 4000 535 
Granit 30 1 102 1471 
S~ulenbasalt 30 1 103 1672 
Basaltlava 120 5 3500 9 

Mytilus edulis erschien stets bei einer GrSt~e wm 0,5 mm und bevSlkerte als frei 
beweglicher Benthosbewohner die Griinalgenrasen der Substrate. Dieses hemisessile 
Stadium der Jungmuscheln fieI zeitli& mit dem Maximum der Enteromorpha-Ent- 
wi&lung zusammen, und mit Dichte und L~inge der Algenf~iden nahm die Besiedlung 
yon Mytilus edMis zu, die yon Balanus improvislts dagegen ab (Tab. 3). Da Entero- 
morpha sp. vorwiegend auf rein- bis mittelk~Srnigen Substraten (Korndurchmesser 
< 1,0 ram) gedieh (Luther, 1976b), waren dort die Jungmuscheln in gro~er Zahl an- 
zutrefren. Raumkonkurrenz zwischen B. improvisus und Enterornorpha sp., dazu die 
Abh~ingigkeit der Jungmuscheln yon £~idigen Strukturen (Verwey, 1951; Bayne, 1964) 
bestimmten daher das Besiedlungsmuster. Uber eine Substratabh~ingigkeit bei der Be- 
siedlung yon Polydora ciliata und Hydrozoen liei~ sich dagegen nichts aussagen, da 
die Zeitspanne, in der die Kurzzeitserien eingesetzt waren, ftir eine Entwicklung 
dieser Organismen nicht ausreichte. 

L a n g z e i t s e r i e n. Die Wirkung yon Brandung und von Tidenstr~Smen lief~ 
sich an den Substraten der Langzeitserien gut beobachten. Uber die Widerstands- 
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f~ihigkeit der Gesteine gegen Abrasion wurde friiher berichtet (Luther, 1976b). Die 
1971 fiir die Untersuchung der Langzeitserie benutzte photographis&e Methode hatte 
si& als unzul~inglich erwieseno Sie lieff nur Schliisse allgemeiner Art  zu. Beispielsweise 
waren Balanidensiedlungen im Bereich der Mitteltiden-Niedrigwasserlinie auf Ge- 
steinen mit unregelm~it~iger Oberfl~iche (Muschelkalk, Granit) am best~indigsten; Ba- 
saltlava zeigte sich dagegen trotz ihrer unregelm~ifligen Oberfl~iche als besiedlungs- 
feindli&es Material, das erst ab Oktober kleine Balanidengruppen aufwies. Da die 
prozentuale Verteilung der Arten nach der 1971 angewandten photographischen 
Methode nicht erfat~t werden konnte, enthlilt Tabelle 4 nur die Werte der Versu&s- 
jahre 1972 und 1973. 

Tabelle 4 

BaIanus balanoides, B. crenatus und B. improvisus. Besiedlungsdynamik auf dem Niedrig- 
wasser-Niveau (Langzeitserien) in den Jahren 1972 und 1973 (Individuenzahl pro Versuchs- 

substrat) 

Substrat 
B. balanoides B. crenatus B. improvisus B. crenatus I~berlebende 

April-Mai April-Mai Juni-Sept. Sept.-Dez. am 21. Nov. 1972 
1972 1973 1972 1973 1972 1972 B. hal. B. cren. 

Solnhofener 
Plattenkalk 1722 316 57 16 921 359 117 39 
Muschelkalk 2256 1675 115 22 346 193 609 2 
Buntsandstein t549 1179 422 55 454 256 540 67 
Granlt 1703 1111 82 9 484 51 596 13 
S~iulenbasalt 1888 1097 170 30 592 378 364 84 
B~tsaltlava *803 20 "212 2 *56 *58 *554 *5 

* Auf verwittertem Material der Basaltlava angesiedelte Individuen 

Parallel zu den Beobachtungen auf den Kurzzeitserien besiedelte Balanus bala- 
noides bevorzugt den Muschelkalk. Die r3berlebensrate war auf diesem Substrat so- 
wie auf Granit am Ende des Versuchsjahres 1972 am h6chsten (Tab. 4). Die Be-zor- 
zugung des Muschelkalks als Siedlungssubstrat lieff sich auch daran erkennen, dag die 
bodenreifen Cypris-Larven zuerst dieses Gestein au£suchten. War eine Dichte yon 
mehr als 10 Individuen pro cm 2 erreicht, stieg die Zuwachsrate am Ende der Sied- 
lungsperiode auf den bis dahin schw~idler besetzten Substraten an, zum Beispiel dem 
ebenen, feink/irnigen Solnhofener Plattenkalk und S~iulenbasalt (Abb. 5). Im Jahr 
1972, einem Jahr mit hohem Siedlungsdruck bei B. balanoider, war diese Erscheinung 
besonders auff~illig. Schwache Wind- und Wellenbewegung Anfang Mai begl.instigten 
ebenfalls das Ansetzen der Cypris-Larven auf den letztgenannten Gesteinen. 

Die Siedlungsmuster yon Balanus crenatus und B. improvisu5 - beide Arten 
waren vorzugsweise auf den rein- bis mittelk/Srnigen Gesteinen Solnhofener Piatten- 
katk, Buntsandstein und S~iulenbasalt zu finden - k~Snnten als Folge einer Raum- 
konkurrenz dur& B. balanoides gesehen werden, do& zeigen die Ergebnisse der 
Kurzzeitserien (Tab. 2), dab beide Arten, unabhiingig yon einer Konkurrenz durch 
B. balanoides, die genannten Gesteine vielfach di&ter besiedelten als grobk/Srnige 
Substrate. 
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Am Ende des Jahres 1972 (Tab. 4) war die Abundanz der drei Balanidenarten 
auf unregelm~il~igen, rauhen Substraten (Mus&elkalk, Buntsandstein und Granit) am 
h~Schsten, n~imlich 5 Individuen pro cm'L Sie betrug auf der relativ glatten Ober- 
fi~iche yon S~iulenbasalt 3,7 Individuen pro cm ~ und auf dem abrasionsempfindlichen 
Solnhofener Plattenkalk nur 1,3 Individuen pro cm 2. Auf dem unverwitterten Ma- 
terial der Basaltlava setzten sich die Balaniden erst ab JuIi an und erreichten eine 
maximale Dichte yon 2,4 Individuen pro cm 2. Es ist anzunehmen, dab die Ober- 
fl~iche unverwitterter, naturrauher Basaltlava erst der abschleifenden Wirkung des 
Meerwassers unterliegen mut~, um fiir eine Balanidenbesiedlung geeignet zu sein. 

Bei den Quarzsandsubstraten, die in der Regel weniger dicht yon Balaniden 
besiedelt wurden, liei~en sich ~ihnliche Tendenzen wie bel den Naturgesteinen er- 
kennen. Balanus balanoides war vorzugsweise auf feinem Grobsand und Feinkies zu 
finden (Abb. 6 oben), die wesentlich kleineren Cypris-Larven yon B. crenatus und 
B. improvisus dagegen auf der glatten Kittmasse in den Liicken zwischen den Fein- 
kiesk5rnern (Abb. 6 unten). Auf Feinsand schien ein dichter Enteromorpha-Rasen 
das Ansetzen der sp~iter siedelnden Balanidenarten zu behindern (vgl. Abb. 9 in 
Luther, 1976b). Die l~berlebenschancen yon B. balanoides erwiesen sich auf feinem 
Grobsand am g~instigsten, auch in den kleineren Fraktionsbereichen besser als auf 
Sandsubstraten mit mehr als 1 mm Korndurchmesser. Die Sterblichkeit der sp~iter 
siedelnden Balanidenarten war auf letzteren geringer. 

Die Verteilung des Muscheljunggutes erschien auf den Natursteinsubstraten der 
Langzeitserie, auf der sich durch eine friihzeitlge Balanidenbesiedlung nur kurzf~idige 
Enteromorpha-Rasen entwickeln konnten, ziemlich gleichm~ii~ig. In Ermanglung f~idi- 
ger Strukturen sammelten sich die jungen Mytili kranzartig um die Opercularplatten 
tier Balaniden an und saf~en am zahlreichsten auf Individuen vom Turmhabitus, die 
sich in besonders dichten Balanidensiedlungen, zum Beispiel auf Granit, herausgebildet 
hatten. Bei Versu&sende waren die sessil gewordenen Jungtiere (Gr51~e bis 4 mm) 
in die Kliifte zwischen die BalanidenkegeI abgewandert. Auf den Quarzsandsubstra- 
ten hatte sich Enteromorpha sp. im Feinsandberei& zu langf~idigen Thalli entwickelt. 
Hier befand sich auch die Masse des Muscheljunggutes, w~ihrend die ~ilteren Tiere 
sp~ter die L~icken zwischen den KSrnern des Grobsand- und Feinkiesbereichs auf- 
suchten oder sich zwischen Balanidenkegeln ansetzten. 

Polydora ciliata siedette auf der Langzeitserie 1972 Anfang August. Die Tiere 
der ersten Population vermehrten sich st~indig, so dai~ bis Ende November die grSgte 
Dichte erreicht war (Abb. 7). Zu diesem Zeitpunkt herrschte noch rege Tentakel- 
t~itigkeit. Polydora ciliata bohrt in Kalkstein und in Kalkschalen lebender und toter 
Organismen (Hempel, 1957). Da die Mauerplatten der Balaniden ein Ieicht anzu- 
bohrendes Material darstellen, befanden sich die Polychaeten am zahlreichsten auf 
Substraten mit dichter Balanidenbesiedlung. Sie bauten dort ihre Wohnr~Shren so 
gedriingt um die Seepocken, dai~ deren Opercularplatten wie in einem Krater versun- 
ken schienen. 

Die ungest5rte Entwicklung yon Polydora ciliata hing nicht nur yon der Dichte 
der Balanidensiedlungen und der GrSf~e ihrer Einzeltiere, sondern auch yon ihrer 
Best~indigkeit ab. Bei Muschelkalk mit besonders bestiindigem Balanidenbewuchs und 
Basaltlava, in deren Poren die WLirmer ihre Wohnr~hren anlegten, stieg die Abundanz 
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stetig an (Abb. 7). Bei Gestein, auf dessen Oberfl~i&e ein Bewu&s weniger gut 
hat~ete, wurde die Abundanzzunahme je nach GrSf~e der abradierten Balaniden- 
pla&en mehr oder weniger gestgrt, do& gli& si& der Verlust durch die hohe Ver- 
mehrungsrate des Polychaeten rasch aus. Einzig auf dem abrasionsgef~ihrdeten Soln- 
hofener Plattenkalk konnten si& nur schwa&e Siedlungen yon Balaniden und Poly- 
chaeten entwi&eln. 
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Fl~ichenprozenten der Versuchsfelder angegeben 

Dutch die Befunde auf den Quarzsandsubstraten wurde deutli&, dag Polydora 
ciliata nicht nur bevorzugt zwischen di&tsitzenden Balanidenkegeln siedelte, son- 
dern au& die Wohnr6hren in .schluchtartigen Lii&en zwischen groben Grobsand- 
k6rnern und Kristallen des Siliziumkarbids anlegte. Auf dem abrasionsanf~lligen 
Feinsandsubstrat wurde der Polychaet so rasch reduziert, daf~ der Verlust dutch den 
Nachwuchs nicht ausgeglichen werden konnte. 

Thecate Hydrozoen, in erster Linie Laomedea longissima, entwi&elten sich 1972 
ab Mitre Juni auf allen Substraten und errei&ten Ende Juli auf Buntsandstein und 
Basahlava einen Bede&ungsgrad yon 70 °/0, auf den restlichen Substraten nut 25 bis 
40 °/0. Mitte August gingen die Kolonien zurii&, dafiir breiteten si& junge Kolonien 
yon L. flexuosa auf den dur& Abrasion bewu&sfrei gewordenen FI~i&en yon Soln- 
hofener Plattenkalk und SSiulenbasalt aus. Ende November waren thecate Hydro- 
zoen kaum no& zu finden, w~ihrend athecate Kolonien der Familie Corynidae auf 
Buntsandstein und Basaltlava einen Bede&ungsgrad yon ca. 30 ~/0 errei&ten. Die 
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Hydrozoenkotonien zeigten auf den Quarzsandsubstraten in ihrer Entwi&Iung starke 
S&wankungen. Trotz dieser S&wankungen lieg si& erkennen, daf~ die Korngr/Sf~en- 
bereiche yon 1,0 his 4,0 mm bevorzugt besiedelt wurden. 

Zusammenfassend lassen si& folgende Ergebnisse herausstellen: Da im Bereich 
der Mitteltiden-Niedrigwasserlinie die Abrasion den Bewuchs stSrker als in den 
beiden anderen Gezeitenzonen beeinflut;te, siedelten die untersuchten tierischen Orga- 
nismen vorwiegend auf Substraten mit unregelm~iigigen, rauhen OberflSchen, deren 
Schutz gegen Wellenbewegung eine bessere Hafiung gewS.hrleisteten. Balanus bala- 
noides, die in diesem Bereich dominierende Art, setzte si& bevorzugt auf dem s&ar- 
tigen Mus&elkalk und dem feinen Grobsand an, B. crenatus und B. improvisus 
dagegen au& auf feink/3rnigen, glatten OberflS&en (Solnhofener Ptattenkalk, Bunt- 
sandstein und S~iulenbasalt und der glatten Kittmasse zwischen den Partikeln grober 
Quarzsandsubstrate). Das Verhalten der beiden letztgenannten Balanidenarten 
schien ni&t allein durch die Konkurrenz des friiher siedelnden B. balanoides bestimmt 
zu sein. Basalttava erwies si& zuerst als besiedlungsfeindlich. Na&dem jedoch im 
Laufe des Jahres dur& Abrasion die s&arfkantigen Porenr~inder abgeschliffen waren, 
bildeten si& kleine Balanidengruppen. 

Die Jungtiere yon Mytilus edulis traten, unabhS.ngig yon der Art des Substrates, 
dort am zahlrei&sten auf, wo si& fS.dige Strukturen (zum Beispiel Enteromorpha 
sp.) und die Orlficlumr~inder 51refer Balaniden als erh/Shter Siedlungsplatz anboten. 
Die zum Bodenleben iibergehenden Jungmuscheln suchten dagegen die: Kliifie zwi- 
schen den Balanidenkegeln oder den K~Srnern im Grobsand- und Feinkiesbereich auf. 

Polydora ciIiata entwi&elte si& selten als makroskopis&er Prim~irbesiedler auf 
einem der Substrate, und dann meist in den Poren der Basaltlava oder in den Lii&en 
zwis&en Grobsand- und Feinkiesk6rnern. Der Polychaet erschien haupts~ichli& als 
SekundSrbesiedler in 51teren Balanidensiedlungen und bildete aus seinen Wohnrghren 
dort di&te Polster. Die Gr/SiSe der Polydora-Siedlungen nahm bis November stSmdig 
zu. Sie verhielt si& proportionaI zur GrSt~e der Balanidensiedlungen. 

Die Kolonien thecater und athecater Hydrozoen entwi&elten si& vorwiegend 
auf rauhen Substraten (Buntsandstein, Basaltlava, seltener Mus&elkalk und Granit, 
daneben auf Mittelsand bis zum Korngr6t~enbereich yon Feinkies). Diese Substrate 
eigneten sich fiir eine sichere Verankerung der Stolonen. Tubularia larynx trat nur als 
Irrgast auf. 

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

Die Temperaturen waren auf dem Unterwasserniveau ausgeglichener als in den 
h~Sher gelegenen Zonen. Die Lichtintensit~it nahm ab, ebenso die der Wellenbewegung, 
die an der WasseroberflS.&e st~irker wirkte als im Sublitoral. Es konnten si& Sink- 
stoffe auf den Substraten ablagern. Bewuchsverluste durch Abrasion waren geringer 
als im Bereich der Mittdtiden-Niedrigwasserlinie, da dort zus~itzlich ktimatische Ein- 
fliisse mitsplelten. Nur die OberflS.&e des wenig widerstandsfS.higen Solnhofener 
Plattenkalkes blStterte stellenweise ab. Der Bewu&s auf den glattges~igten Substraten 
und dem feink/Srnigen Quarzsand wurde am Jahresende dur& Welleneinwirkung 
zerstSrt. 
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Im Bewuchsbild herrschten Tiersiedlungen, vor allem solche yon Balaniden, vor. 
Neben ihnen waren die gleichen sessiten Formen wie im Bereich der Mittettiden- 
Nieclrigwasserlinie zu finden, aut~erdem die Anthozoe Metridium senile, vereinzelt 
Kotonien der Bryozoe Electra pitosa und ein Tunicat, Molguta oculata. Das Abun- 
danz-Verh~ilmis verschob.sich jedoch zwischen einigen Arten; zum Beispiel dominierte 
Balanus crenatus vor B. balanoides; Lanice conchilega und Tubularia larynx,  die sich 
auf dem Niedrigwasserniveau vereinzelt entwi&elt hatten, bitdeten dichte Gruppen 
und Kolonien. Zusammen mit den Hydrozoen traten vagile Formen als Weideg~inger 
auf wie die Nacktschne&en Tergipes despectus, Dendronotus frondosus, Cratena 

aurantia, Facellina drummondi ,  der Amphipode Caprella linearis und der Pantopode 
Phoxic/dlidiz:m femoratum. Sie konnten das Wachstum der Kolonien stark beein- 
tr~ichtigen. Carcinus maenas und Asterias rubens waren als Aasfresser und R~iuber 
auf allen Substraten vorhanden. Im allgemeinen setzte, Balaniden ausgenommen, 
die Besiedlung auf dem Unterwasserniveau wesentli& frtiher ein als die der glei&en 
Arten im Bereich der Mitteltiden-Niedrigwasserlinie. Die einzelnen Substrate unter- 
s&ieden sich in Art und Di&te der Besiedlung ni&t mehr so deutlich voneinander 
als auf dem h6heren Niveau, doch liel~en si& noch Differenzen feststeilen. 

K u r z z e i t s e r i e n. Balan,s  balanoides besiedelte {.iberwiegend die unregel- 
m~t.~igen Gesteine Muschelkalk, Granit  und, dichter als auf dem h/Sheren Niveau, den 
ebenen, jedoch dutch die Korngr/5t~e oberfl~ichenrauhen Buntsandstein. 19. crenat~ts 
bevorzugte die glei&m~if~igen fein- bis mittelk6rnigen Gesteine Solnhofener Platten- 
kalk, Buntsandstein und S~ulenbasalt. B. improvis , s  zeigte ~ihnliche Tendenzen wie 
B. crenat,s  (Tab. 5). Basaltlava war, mit Ausnahme des dutch Verwitterung verSm- 
derten Materials, besiedtungsfeindlich. 

Auf den Quarzsandsubstraten siedelten die drei Balanidenarten dur&weg im 
Bereich des Feinsands his zu dem des feinen Grobsands (Abb. 8). Im Feinkiesberei& 
traten sie dagegen welt weniger auf als im gleichen Bereich auf dem Niedrigwasser- 
niveau. 

Tabelle 5 

Batanus batanoides, B. crenatus und B. improvisus. Zugang yon Junggut auf dem Unterwasser- 
niveau (Kurzzeitserien) in den Jahren 1971 bis 1973. Individuenzahi des Junggutes pro Ver- 

suchssubstrat 

B. balanoides B. crenatus B. improvisus B. crenatus 
Substrat April-Mai April-Juni Juni-Sepr. Sept.-Dez. 

197t 1972 1973 t971 I972 1973 1971 1972 1973 1971 1972 1973 

Solnhofener 
Plattenkalk 123 2280 368 2 5589 1574 9370 1786 - -  934 47 - -  
Muschelkatk 548 6288 781 657 2425 928 8026 1828 - -  447 559 - -  
Buntsandstein 219 4541 932 1174 1070 1407 4970 1709 - -  771 866 - -  
Granit 610 4248 574 460 1159 918 10560 1709 - -  305 629 - -  
S:.iulenbasalt 80 3197 172 10 4415 1412 17527 1608 - -  529 725 - -  
Basaltlava 19 0 7 24 223 24 - -  50 16 - -  

"2168 "1288 

* Anzahl der auf verwitterter Basalttava angesiedelten Individuen 
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Die Anzahl yon Mytilus edulis war auf dem Unterwasserniveau, verglichen mit 
der Abundanz des Junggutes im Bereich der Mitteltiden-Niedrigwasserlinie, ver- 
schwindend gering. Es fehlten bier die f~idigen Thalli der Griinalgen, die sich im 
oberen Tidenbereich zu dichten Rasen entwickelt hatten, und die BalanidenkegeI 
waren zu klein, um den jungen Muscheln als erhGhte Anhe~ungspunkte zu dienen. 
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li==~ =i==i,.==:l 
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Abb. 8: Balanus balanoides, B. crenatus und B. improvisus. Zugang von Junggut auf den Quarz- 
sandsubstraten abgestufier Korngr/Sigen yon April bis Juli 1972, Kurzzeitserien auf dem Unter- 
wasserniveau. Kolumnen ausgezogen: Anteil yon Balanus balanoides; Kolumnen gestrichelt: 

Anteit yon Balanus crenatus und B. improvisus 

Dieser Befund galt fiir die Substrate beider Reihen, Natursteine sowie Quarzsande. 
Polychaeten und Hydrozoen traten im Gegensatz zum Niedrigwasserniveau hS.ufig 
als makroskopische Prim~irbesiedler auf. Polydora ciliata baute ihre Wohnr/Shren im 
weichen Solnhofener Plattenkalk und Muschelkalk oder in den Poren der Basaltlava. 
Auf den Quarzsandsubstraten £ehlte sie. Hydrozoenkolonien entwickelten sich iiber- 
wiegend auf unregelmSJ3igen und grobkGrnigen Substraten, wo die Stolonen besser 
verankert werden konnten. 

L a n g z e i t s e r i e n. Die Be£unde der Langzeitserien gleichen, speziell hei 
Balaniden, denen der Kurzzeitserien. Balanus balanoides dominierte auf den unregel- 
mg.tgigen, grobk6rnigen Gesteinen Muschelkalk und Granit, B. crenatus und B. im- 
provisus auf den ebenen, feink/Srnigen Gesteinen Solnhofener Plattenkalk und S~iu- 
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Tabelle 6 

Balanus balanoides, B. crenatus und B. improvisus. Abundanz auf dem Unterwasserniveau 
(Langzeitserien) in °/0 pro Ver~suchsfl~che bezogen auf eine maximale Dichte yon 2500 Indi- 

viduen 

S o l n -  

hofener Muschel- Buntsand- S~iulen- Basalt- Zeitspanne 
Species Platten- kalk stein Granit basalt lava 

kalk 

~ a l a H l ~ S  

balanoides 44 100 60 73 43 4 April bis 
B. crenatus und November 
B. improvisus 97 57 72 68 77 35* t972 
Balanus 
balanoides 25 60 29 40 31 7 
Balanus April bis 
crenatus 8I 20 22 7 35 0,1 juni 1973 

* Besiedlungsprozente auf der Versuchsflgche der verwitterten Basahlava 

lenbasalt. Der mittelk6rnige Buntsandstein wurde yon den drei Arten ann~hernd 
gleich gut besiedeh (Tab. 6). 

Die Unterschiede in cler "Wahl" des Substrates traten jedoch im Jahre 1972, 
bedingt dutch starken S]edlungsdru&, weniger deutlich hervor. Die Uberlebensrate 
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Abb. 9: Besiedlungsdynamik der Balaniden auf den 7Naturstelnsubstraten im Versuchsjahr 1972, 
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lie6 sich am Jahresende nicht mehr feststellen, da Jungtiere von Asterias rubens be- 
reits Ende August die Frtihjahrsbesiedlung vernichtet hatten (Abb. 9 und 10). Ledig- 
lich yon den im Herbst  neu angesiedelten Balaniden war  im November noch eine 
geringe Anzahl  vorhanden. 
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Abb. 10: Besiedlungsdynamik der Balaniden auf den Natursteinsubstraten im Versuchsjahr 
1973, Langzeitserie auf dem Unterwasserniveau 

Die Befunde auf den Quarzsandsubstraten entsprachen ebenfalls den bisher ge- 
n~achten Beobachtungen. Balanus balanoides dominierte auf Mittel- und Grobsand, 
fehlte dagegen auf Feinkies. B. crenatus und B. improvisus dominierten auf Fein- 
sand und waren zum kleineren Prozentsatz auch auf den tibrigen Quarzsandsub- 
straten zu finden. Im Gegensatz zu Balanus balanoides setzten sie slch in den Liicken 

Tabelle 7 

Balanus balanoides, B. crenatus und B. improvisus. Abundanz auf dem Unterwasserniveau 
(Langzeitserie 1972) in °/0 pro VersuchsflF.che, bezogen auf eine maximale Dichte yon 2500 

Individuen 

Sitizium- Zeit- 
Species < 0,25 0,25--0,5 0,5-1,0 1,0-2,0 2,0-4,0 karbid spanne 

Balanus 
balanoides 10 31 25 0 1 0 Aprii bis 
B. crenatus und 
B. improvisus 72 43 28 9 23 27 November 
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zwischen den FeinkieskSrnern an (Tab. 7), starben jedoch dort bald ab. Daher liel~ 
sich eine nennenswerte l~berlebensrate nur auf Fein- und Mittelsand feststellen. 

Im Jahr 197i war neben der Gesteinsserie mit naturrauhen Substraten zur Kon- 
trolle eine gteiche mit glattgesiigten Oberfl~ichen eingesetzt worden. Im Gegensatz 
zur naturrauhen Serie besiedelten die Balaniden, unabh~ingig yon der Art des Ge- 
steins, die glatten Oberfl~ichen relativ glei&m~igig. Wenn jedoch die Besiedlung durch 
Abrasion zerst6rt wurde, was, h~iufiger als auf den naturrauhen Substraten, in Ab- 
st~inden von ca. 4 Wochen geschah, folgte stets eine Wiederbesiedlung (Abb. 11). 

Abb. 11: Besiedlung yon Balan#s crenatt~s auf S~iuIenbasalt mit glattges~/gter Oberfl~i&e, Lang- 
zeitserie auf dem Unterwasserniveau im Versu&sjahr 1971 

Dadur& s&wankte die Abundanz st~/ndig und errei&te erst am Jahresende auf jedem 
Substrat einen ungef~ihr gleichen Betrag yon 1 Individuum pro cm e. 

Das Junggut yon Mytilus edMis war wie bei allen Serien auf Enteromorpha- 
FS.den und an den Orificiumr~indern der Balaniden zu finden. Als die Jungmus&eln 
zum Bodenleben Libergingen, wurden sie yon Asterias )z¢be,s verni&tet, so daf~ bei 
Versuchsende keine ~itteren sessilen lndividuen mebr anzutreffen waren. 

Podydora ciliata siedelte ab Ende Mai, 3 Monate friiher als auf dem Niedrig- 
wasserniveau. Sie errei&te w~ihrend ihres Besiedlungsmaximums (Anfang September) 
eine Dichte yon 500 Individuen auf dem Versuchsfeld des Mus&elkalks. Ende No- 
vember waren nur nod1 wenige Individuen, meist Jungtiere, zwischen den abge- 
storbenen Balanidensiedlungen vorhanden, w;ibrend gleichzeitig auf dem Niedrig- 
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wasserniveau zwis&en intakten Balanidensiedlungen ca. 2000 Wiirmer ausgez~ihlt 
werden konnten. Den gleichen Befund ergab die Auswertung der Quarzsandsub- 
strate, wo Polydora ciliata ausschlief~lich zusammen mit dichten Balanidengruppen in 
den Korngr~Si~enbereichen 0,25 bis 1,0 mm auftrat. Ein anderes Bewuchsbild zeigte 
1971 die Serie mit den glattges~igten Natursteinen. Durch die bier besonders dichten 
Balanidenkrusten hatte sich der Polychaet Anfang August bis zu einem Maximum 
yon ca. 5000 Individuen vermehrt und war im September nach der teilweisen Abra- 
sion der Balaniden auf ein Minimum yon durchschnittlich 250 Individuen zurtick- 
gegangen. Mit der Verjiingung der Balanidensiedlungen erreichte er bis November 
wieder einen Mittelwert yon 540 Individuen. Auf der Parallelserie mit naturrauhen 
Gesteinen befanden sich dagegen zwischen den abgestorbenen Balanidensiedlungen 
nur leere Wohnr~Shren. 

Lanice conchilega war im Juli/August 1972 mit 32 Exemplaren auf Buntsand- 
stein vorhanden. Ihre R/Shren tiberspannten das Versuchsfeld in ganzer L~inge (bis 
15 cm) und richteten sich an besonders starken Tubularia-Sff)ckchen rechtwinklig auf. 
Da sich auf S~iulenbasalt ebenfalls groge Tubularia-Kolonien entwickelt batten, sie- 
delte der Polychaet auch hier zahlreich. Einen ~ihnlichen Befund ergab die Unter- 
suchung der Felnsand- und Feinkiessubstrate. Auf den glattges~igten Gesteinsober- 
fl~ichen, die 1971 eingesetzt waren, fehlten Polychaet und Hydrozoe. Auf%r der Be- 
festigungsmtSglichkeit schien der Materialfang zum R~Shrenbau eine wesentliche Rolle 
zu spielen. Dieser konnte durch Absanden des Substrats oder Trtibeablagerungen 
zwischen den Unregelm~it~igkeiten der Oberfl~iche erleichtert werden. 

Laomedea Iongissima iiberzog ab Juni die unregelm~Gigen Gesteine Muschelkalk 
und BasaltIava vollkommen mit ihren Kolonien. Als im August Laornedea flexuosa 
auftrat, vergr6f~erten sich die yon Hydrozoen bewachsenen Fl~ichen auch auf fein- 
k6rnigen Substraten, besonders auf Solnhofener Plattenkalk. Da sich thecate Hydro- 
zoen zeitiger entwickelt batten als athecate, waren letztere auf Gesteinen mit weniger 
ausgedehnten Laomedea-Kolonien zu finden. Die gleiche Beziehung bestand beim 
Hydrozoenbewuchs der Quarzsandserie. Die zuerst siedelnden Laornedea-Arten dehn- 
ten sich auf den grobk/Srnigen Substraten aus. Sie wurden in dem Mai~e, in dem sie 
sich verringerten, durch die athecaten Formen Tubular& larynx und Coryne sp. er- 
setzt. Auf den ges~gten Gesteinen entwickelte sich Laomedea sp. erst dann gleich- 
m~.i~ig gut, wenn die Oberfl~chen durch Einwirkung des Meerwassers aufgerauht 
waren, w~ihrend Tubular& larynx fehlte. 

Zusammenfassend lassen sich folgende charakteristische Befunde f/.ir die Besied- 
lung auf dem Unterwasserniveau aufzelgen. Dutch die Abnahme der Lichtintensitiit 
verminderte sich der Algenbewuchs zugunsten tierischer Besiedlungen. Da gleich- 
zeitig die Oberfl~ichenturbulenz des Wassers abnahm, traten die Bewuchsunterschiede 
zwischen den einzelnen Substraten weniger deutlich hervor als auf dem Niedrig- 
wasserniveau. Die Entwicklung der Organismen wurde, vermehrt dutch Siedlungs- 
druck, st~irker von Konkurrenten als yon abiotischen Faktoren bestimmt. 

Balanus balanoides bevorzugte zum Siedeln unregelm~ii~ige Gesteine und war 
auch h~iufig auf mittetk~Srnigen Substraten zu finden. B. crenatus und B. improvisus 
setzten sich tiberwiegend auf fein- und mittelk/Srnigen Substraten an. Da Asterias 
rubens den Balanidenbewuchs unterhalb der Mitteltiden-Niedrigwasserlinie bis August 
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vernichtet hatte, konnte bei Versuchsende nur die Oberlebensrate der Herbstbesied- 
lung festgestellt werden. Die Jungtiere yon Mytilus eduli5 suchten fiir die kurze 
Dauer ihrer hemisessilen Phase f~idige Algenthalli und die Orificiumr~inder gr~Sf~erer 
Balaniden auf. Als sie zum Bodenleben iibergingen, wurden sie yon Asterias rubens 
verni&tet. Polydora ciliata siedelte 3 Monate fr(iher als auf dem Niedrigwasser- 
niveau, Bei Versuchsende befanden sich, wenige Jungtiere ausgenommen, nur Ieere 
Wohnr~Shren auf den Substraten, w~ihrend gIelchzeitig die Besiedlung auf dem 
Niedrigwasserniveau ihren H~Shepunkt erreichte. Lanice conchilega trat am zahl- 
rei&sten zusammen mit Tubularia-StiS&chen auf. Hydrozoen vermochten jede relativ 
rauhe Oberfl~iche am besten zu besiedeln. Die Abundanz der einzelnen Arten hing, 
bedingt durch den Zeitpunkt der Besiedlung, yon der Raumkonkurrenz untereinander 
ab. 

DISKUSSION UND SCHLUSSFOLGERUNGEN 

Aus den Befunden lassen sich folgende atlgemeine Schltisse abIeiten. Ein Hart- 
substrat kann diejenigen siedelnden Organismen direkt beeinflussen, die au& - abge- 
sehen yon dem in dieser Arbeit nicht berii&si&tigten Prim~irschleim - direkt mit der 
Oberfl~iche in Ber[ihrung kommen wie Balaniden, bodenreife junge Miesmuscheln, 
bohrende Polychaeten und Hydrozoen. Die epib[otischen Sekund~.rbesiedler dagegen, 
die auf Art und Dichte des makroskopis&en Primiirbewu&ses angewiesen sin& unter- 
liegen auf diesem Umweg einem indirekten Einfluf~ des Substrats (hemisessiles Jung 
gut der Miesmusd~eln, der Polychaet Polydora ciliata, einige Weideg~nger und 
RS, uber). 

D i r e k t e r  E i n f l u f ~  des  S u b s t r a t e s  a u f  B a l a n i d e n b e w u c h s  

Der direkte Einfluf~ eines Substrats basiert auf mehreren Faktoren wie Struktur, 
H~rtegrad, Farbe, Widerstandsfghigkeit gegen Abrasion und Erosion. Diese Fakto- 
ren pr~gen das Siedlungsmuster auf dem Hochwasserniveau besonders stark. Sie ver- 
]ieren mit zunehmender Wassertiefe an Wirkung. Am deutlichsten liet~ sich bei den 
Untersuchungen der Einflut~ der Oberfl~&enstruktur verfolgen, Hierbei ist zu unter- 
scheiden: Ein Mikrorelief, gekennzeichnet durch die KorngriSt~e des Gesteins, und ein 
Makrorelief, gemessen an gr~5{,~eren HiShenunters&ieden pro cm 2. Andere Struktur- 
elemente wie Dichte und Porosit~t des Hartsubstrats bestimmten bei den Unter- 
suchungen die Art des tieris&en Siedlungsmusters weniger deutlich als zum Beispiel 
die der untersu&ten Algen (Luther, 1976b), 

Die Balaniden Balanus balanoides, B, crenatus und B. improvis**s, beherrschten 
als dominierende Arten der Makrofauna das Bewuchsbild. Uber ihr allgemeines 
Siedlungsverhalten ist folgendes bekannt: Sie bevorzugen rauhe Oberfl~i&en (Pyefinch, 
1948; Barnes & Powell, 1953); die Abundanz ist auf unebenen Stellen grislier a]s 
auf glatten (Ktihl, 1951); besonders glatte Fl~ichen werden gemieden (Hatton, 1938; 
Knight-Jones, 1953); nach Experimenten von Pomerat & Weiss (1946) besetzten sie 
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faserige Texturen am dichtesten; Algenbewuchs (Moore, 1934; Crisp, 1958) und 
Muddansammlungen (Knight-Jones, 1953) beeintr~ichtigen die Entwicklung der Ba- 
laniden, w~ihrend Substrate, auf denen sich tebende Cirripedier oder ihre Platten- 
reste befinden, zuerst besiedelt werden (Knight-Jones, 1955; Crisp & Meadows, 
1962, 1963; Crisp, 1964). 

An speziellem Besiedlungsverhalten wurde beschrieben' Balanus balanoides mei- 
det Substrat yon geringem H~irtegrad, w~ihrend er ein solches in geschtltzten Lagen, 
wo die Wasserturbulenz geringer ist, gelegentlich besiedelt (Crisp & Southward, I958). 
Nach Moore & Kitching (1939) ist er auf Kalk der oberen Kreide nicht zu finden, 
besetzt dagegen die darin enthaltenen Flintknollen und den harten Portlandkalk. 
Wohlenberg (1937) berichtet von Siedlungen dieses Cirripediers auf MiesmuscheI- 
s&alen. Er fehlt jedoch bei Bewu&s yon Fucus mytili. Nach Sch~.fer (1952) meidet 
Balanus balanoides bis auf Ausnahme£itle organischen Katk, insbesondere den der 
eignen Species. B. crenatus ist weniger w~hIerisch in der Art des Substrats. Er reagiert 
positiv auf 5eden organischen Kalk und setzt sich so dicht auf den Mauerplatten der 
eignen Species an, dag ein sogenanntes Kn~iuelwachstum entsteht (Sch~ifer, 1952). 
B. improvisus zeigt ein ~ihnliches Siedlungsverhalten. Er besiedelt augerdem besonders 
glatte Oberfl~ichen von Leder, Kunststoffen und Plexiglas (Kiihl, 1951, 1958). 

Das Besiedlungsverhalten der Balaniden auf den Substraten der eigenen Ver- 
suchsreihen liegen folgende grunds~itzliche Tendenzen erkennen: 1ill Bereich starker 
Wasserturbulenz (Hochwasser- und Niedrigwasserniveau) setzten si& die boden- 
reifen Cypris-Larven iiberwiegend auf unregelmiigigen Oberfl~ichen an (Muschelkalk, 
Granit und Buntsandstein), wo sie Schutz fanden. Mit zunehmender Wassertiefe ver- 
grggerte sich die Abundanz auf ebenfl~ichigen Gesteinen (Solnhofener Ptattenkalk, 
Situlenbasalt). Auger diesem allgemeinen Verhalten zeichneten sich Differenzen bei 
den einzelnen Species ab. So iiberwog Balanus balanoides durchweg auf unregel- 
m~igigen, mittel- bis grobk~irnigen Substraten (Muschelkalk, Granit und Buntsand- 
stein), die sublitoralen Species, B. crenatus und B. improvisus, dagegen h~iufig auf 
glatten, feink/Srnigen (Solnhofener Plattenkalk, S~iulenbasalt). Vielleicht wird die 
"Substratwahl" durch die Ausbildung der Basalplatten begiinstigt. Balan2¢s balanoi- 
des besitzt eine membran6se, die sublitoralen Species besitzen dagegen verkalkte Basal- 
ptatten. Es w~ire zu untersuchen, wie welt letztere den Mauerring besser als Balanus 
balanoides auf einem glatten Substrat verankern k/Snnen. Die Differenzierung zeigte 
sich deutlicher auf den Befunden der Kurzzeitserien. Auf den Langzeitserien wurde 
sie ot~ durch Konkurrenz im Laufe der Sukzession verwis&t o der wenn bei starkem 
Siedlungsdru& die Cypris-Larven auf ein bena&bartes, weniger giinstiges Substrat 
iibergriffen. Letztere Beoba&tung wurde bereits yon Knight-Jones & Stevenson 
(1950) und Knight-Jones (1953) hes&rieben. Bei den eigenen Ver~su&en waren die 
Cypris-Larven bei starkem Siedlungsdru& sogar auf den Thalli yon Porphyra pur- 
purea zu finden. Die Jungtiere bra&en bei einem basalen Dur&messer yon 3 mm 
heraus, wobei der Umrig der Basalplatte als Lo& im pflanzli&en Gewebe sichtbar 
blieb. Ein einziges Substrat erwies sich in der Reihe der Naturgesteine als besiedlungs- 
feindlich, die Basaltlava. Ihre Oberfl~iche war yon Poren (Durchmesser 0,1 bis 4,0 mm) 
iibers~it, die s&arfkantigen, di&t aneinanders&liegenden R~inder verhlnderten 
offensi&tli&, dab sich Cypris-Larven ansetzten. Wo jedo& eine Kalkdruse oder 



Bewuchsuntersuchungen auf Natursteinsubstraten 397 

nachtr~iglich eingedrungenes Material die Oberfl~iche umgewandelt hatten, konnten 
kleine "Siedlungsinseln" entstehen, yon denen aus sich die Balaniden langsam ver- 
breiteten. Die Cypris-Larven drtickten sich an die ~iugeren adulten Tiere an und ver- 
gr~SBerten somit den Umfang der Siedlung. 

Zur Kontrolle wurde auf dem Unterwasserniveau neben der Serie mit natur- 
rauhen Gesteinen eine gleiche mit glattges~igten Oberfl~ichen eingesetzt. Es zeigte sich 
auf den verschiedenen glattges~igten Substraten, selbst auf Basaltlava, kaum ein 
Unterschied in der Abundanz der Balaniden. Diese Beobachtung fiihrte zu der Ober- 
legung, dag die Oberfl~ichenstruktur besonders stark eine Besiedlung beeinflussen 
kann. Um die Wirkung der Oberfl~ichenrauhigkeit zu untersuchen, wurde eine Serie 
mit Quarzsanden abgestuffer Korngr~5t~en hergestellt. Diese Serie, deren Substraten 
ein Makrorelief fehlte, lie~ wiederum ein spezifisches Siedlungsverhalten bei den Ba- 
Ianiden erkennen. Balanu~ balanoides dominierte im Korngr~Si~enberei& 0,25 his 
1.0 mm - entsprechende Korngr/5~en sind in der Mehrzahl bei Mus&elkalk, Granit 
und Buntsandstein zu finden -. Die sublitoralen Balanidenarten waren im Korngr~Sf~en- 
bereich ~ 0,25 bis 0,5 mm am h~iufigsten. Diese Fraktionen iiberwiegen bei Solnhofe- 
her PlattenkaIk, Buntsandstein und S~ulenbasalt. Die besonders kleinen Cypris- 
Larven yon B. crenatzes und B. improvisus siedelten au& zahlreich auf dem glatten 
Epoxydharz, das die Riiume zwischen den Feinkiesk~Srnern (Dur&messer 2,0 bis 
4,0 ram) ausftitlte. Sic starben ab, wenn das enge Lumen zwischen den K~Srnern ein 
weiteres Wachstum verhinderte. Die Korngri/t.~e wirkte in diesem Fall nicht als Grad- 
messer der Oberflffchenrauhigkeit, sondern als Merkmal £ir die Reliefh~ihe. Die Abun- 
danz war, entsprechend dem Grad der Wasserturbulenz, im Bereich der Mittehiden- 
Niedrigwasserlinie gr~Sger als auf dem Unterwassern[veau. Im Korngr~5t~;enbereich 1,0 
bis 2,0 mm traten dagegen wenig Balaniden auf. Weder das Lumen zwischen den 
K~Srnern noch die Fl~ichen der K6rner selbst schienen zu gen~gen, da~.{ sich Cypris- 
Larven ansetzen konnten (vgl. auch die Porenstruktur der Basaltlava). 

Werden Substrateigenscha~en und die entsprechenden Besiedlungsbefunde auf- 
einander bezogen, lassen sich die in den Abbildungen I2 bis I4 wiedergegebenen 
Schemata aufstellen. Auf dem Hochwasserniveau wirken sich bei den Balaniden als 
besonders begrenzend aus: die Temperaturerh~Shung w~ihrend des Tro&enliegens und 
das Fehlen einer ausrei&enden Re!iefh6he als Schutz gegen Wasserturbulenz. Auf 
dem Niedrigwasserniveau tritt zu den genannten begrenzenden Eigenschaffen die 
Abrasionsanf~illigkeit des Bewuchses hinzu. Letztere ist an die Struktur des Substrats 
gebunden (Abblff.ttern oder Absanden yon Schichtem schlechte Verankerung der Or- 
ganismen auf glatten Oberfl~ichen). Nach den Schemata (Abb. 12, 13) wird Solnhofe- 
net Plattenkalk im Hochwasser- und Niedrigwasserbereich als ebenes, abrasionsanf~il- 
liges Material nicht oder nut wenig dauerhait besiedelt. Dieser Befund stimmt mit den 
Beobachtungen von Moore & Kitching (1939) [iberein, nach denen Balanus ba/anoides 
auf Kreidekalk £ehlt. Die Substrateigenschaffen des letzteren beeinflussen offensicht- 
lich die Balanidenbesiedlung ~hnlich wie die des Solnhofener Plattenkalks. Im umge- 
kehrten Sinn besteht bei dem bestffndigeren Portlandkalk und Muschelkalk die gleiche 
Ubereinstimmung. Der Befund, dab im Unterwasserbereich die Abundanz der Bala- 
niden auf ebenen, glatten Substraten zunimmt (Abb. 14), scheint nicht nut mit der ab- 
nehmenden Wasserturbulenz, sondern auch mit der Fffhigkeit der sublitoralen Bala- 
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Abb. 12: Einflul~ wichtiger physikalis&er Eigenschaften der Gesteine auf die Besiedlung yon 
Balanus balanoides im Bereich der Mitteltiden-Ho&wasserlinie. Korngr6gendurchmesser: 

4 mm; Reliefh6he: < 10 mm pro cm~; Temperaturerh6hung beim Trockenliegen: < 12 C ° 
Das Kreuz bedeutet Absterben der Jungtiere 

nidenarten zusammenzuh~ingen, glatte Oberfl~ichen gut besieddn zu k6nnen (vgl. Kiihl, 
1951). 

Der Einflutg yore HS.rtegrad und yon der Farbe der untersu&ten Substrate auf 
die Balanidenbesiedlung zeigte sich weitaus undeutlicher als tier der Oberfl~ichenstruk- 
tur. So unterschieden sich zmn Beispiel Muschelkalk (H~irtegrad 3) und Granit (HS.r- 
tegrad 6-7) h u m  in der Abundanz der siedelnden Balaniden. Auch der Einfluf~ der 
Farbe blieb gering, abgesehen yore Hochwasserbereich, wo sich dunkles Gestein bei 
Sonnenbestrahlung intensiver erw~irmte als helles. Die Farbe als optisch stimulieren- 
der Faktor wurde auf dem Niedrigwasser- und Unterwasserniveau bei Granit sicht- 
bar, da die suchenden Cypris-Larven die dunklen Gemengteile zahlreicher aufsuchten 
als die hetlen. Diese Beobachtung ist elne weitere Besditigung far die seit tangem be- 
kannte phototaktische F~ihigkeit der Cypris-Larven (Visscher, 1928; Weiss 1947; Se- 
gal, 1970; de Wolf, 1973). 

Im Gegensatz zu den Balaniden hing die Besiedlung thecater Hydrozoen mehr 
yon der Oberfl~ichenrauhigkelt als yon der Reliefh6he des Substrats ab. So bedeuteten 
zum Belspiet scharfkantige Strukturen kein Hindernis beim Siedeln. Den fehlenden 
Schutz gegen Wasserturbulenz ersetzten die Kolonien dutch die Widerstandsf~ihigkeit 
ihrer feingliedrigen, biegsamen St~immchen. Zudem ist die Wasserturbulenz unterhalb 
der Mitteltiden-Niedrigwasserlinie, wo sich die Hydrozoe iiberwiegend entwickelt, 
abgeschw~icht. Die lang dah[nkriechenden Stolonen fanden geniigend Halt, wenn die 
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Abb. i3: Eintlu~ wicht~ger physikal~scher E~genschaPcen dcr Gesteine auf die BesiedIung roll  
fialanus balanoides im Berei& dcr Mittehiden-Niedrigwasseriiuie. Korngr6f~cndurchmcsser: 
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Abb. 14: Einflu~ wichtlger physikalischer EigenschaPten Jet  Gesteine auf die Besiedlung yon 
Balanus crenatus und B. irnprovisa~s im Unterwasserbereich, Korngr6~endurchmesser: < 4 mm; 

Reliefh6he: t~ 10 mm pro cm e. Das Kreuz bedeutet Absterben der Jungtiere 
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Oberfl~iche durch die Art der Korngr6fge rauh genug war. Daher gediehen die Kolo- 
nien am schnellsten auf rauhen Gesteinen wie Mus&elkalk, Buntsandstein und Basalt- 
lava und daher war die Abundanz auf den Quarzsandsubstraten der Korngr6tge pro- 
portional. In der Zeit hohen Siedlungsdru&s, zum Beispiel w~ihrend des Entwi&- 
lungsmaximums yon Laomedea flexuosa, wurden auch die feink6rnigen, glatten 
Gesteine Solnhofener Plattenkalk und S~iulenbasalt dicht yon den zarten Stolonen 
dieser Hydrozoe tiberzogen. Die gleiche Beobachtung traf ftir die Entwi&lung der 
athecaten Tubularia larynx auf den Substraten der Kurzzeitserien zu. Auf den Sub- 
straten der Langzeitserien wurde diese Entwi&lung durch die Konkurrenz der frti- 
her siedelnden thecaten Hydrozoen in der Hinsicht beeinfluf~t, dat~ Tubularia larynx 
auf weniger rauhe Oberfl~i&en ( ~  0,25 mm Korngr6f~e) auswei&en mutate. 

E i n f l u f ~  m a k r o s k o p i s c h e n  P r i m ~ i r b e w u c h s e s  
a u f  S e k u n d ~ i r b e s i e d l e r  

Einige Formen der Makrofauna zeigten sich als Sekund~irbesiedler deutlich yon 
Art und Dichte eines makroskopischen Prim~irbewuchses abh~ingig wie zum Beispiel 
JungmuscheIn von Mytilus edulis und der bohrende Polych~it Polydora ciliata. 

Es ist bekannt, dat~ junge Miesmuscheln w~ihrend einer kurzen hemisessilen 
Phase, bevor sie zum Bodenleben tibergehen, f~dige Algen und biiumchenf6rmige 
Hydrozoenkolonien (Verwey, 1951; Bayne, 1964) oder die Mauerkronen grof~er Ba- 
lanidenkegeI (Caspers, 1949; Ktihl, 1951) als erh6hte Siedlungspl~itze aufsuchen. 
Diese Beobachtungen lief~en sich wiihrend beider Versuchsjahre (1971 und 1972) in 
der Weise best~.tigen, dag die Jungtiere in grof~er Zahl auf den Substraten siedelten, 
die dicht mit den oben genannten Formen bewachsen waren. Daher traten die jungen 
Mytili im Bereich der Mitteltiden-Niedrigwasserlinie iiberwiegend in den Enteromor- 
pha-Rasen yon Solnhofener Plattenkalk und Buntsandstein oder den buckelf6rmigen 
Baianidenkrusten von Muschelkalk und Granit auf. Sie verteilten sich dagegen gleich- 
m~igig tiber alle Substrate im Unterwasser-Bereich, die einen entsprechend gleichm~if~i- 
gen Bewuchs yon Hydrozoen und adulten Balaniden aufwiesen. Die Beziehung zwi- 
schen Substrat, Prim~irbewuchs und Jungmuscheln wurde durch die Befunde der 
Kurzzeitserien besonders deutlich. Hier konnten sich nur schnellwti&sige Enteromor- 
pha-Arten auf Solnhofener Plattenkalk und Buntsandstein (vgl. Luther, 1976b) aus- 
bilden. Das Entwicklungsmaximum der Alge muf~te jedoch mit der hemisessilen Phase 
von Mytilus edulis zusammentreffen (Ende Juni bis Anfang Juli). Diese Obereinstim- 
mung bestand 1971 im Bereich der Mitteltiden-Niedrigwasserlinie, fehlte hingegen auf 
dem Unterwasserniveau. Daher betrug die Abundanz der Jungmuscheln aui: letzterem 
nur den 10. Tell. Im Jahr 1972 kehrte sich das Verh~ilmis um, nachdem sich die 
Grtinalge auf dem Unterwasserniveau iippiger als im Bereich der Mitteltiden-Niedrig- 
wasserlinie entwickelt hatte. 

Der Polychaet Polydora ciliata bohrt in weichem, kalkigem Material anorgani- 
scher oder organischer Herkuni~ (Hempel, 1957; Krumbein & van der Pers, 1974), 
oder helmet sich an Gegensfiinden an, die aufrecht im Lockersediment stecken (Sch~ifer, 
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1962). Bei den eigenen Versuchen war Polydora ciliata kaum als Prim~irbesiedler auf 
den vertikal verlaufenden SubstratoberflS.chen vorhanden. Die Jungwiirmer suchten 
dann in dem durch Wasserturbulenz gekennzeichneten Tidenbereich die Poren der 
Basaltlava auf, oder bauten ihre Wohnr~Shren entlang der Schichtkanten weicher Se- 
dimentgesteine (Solnhofener Plattenkalk, Muschelkalk), wo sie auch ihre Bohrspuren 
hinterliegen. Dagegen entwicketten sie sich auf Substraten mit dichtem Seepocken- 
bestand zu rasch anwachsenden Siedlungen. Nach Daro (I969) ist Polydora ciliata an 
exponierten, vertikaIen W~inden nur im Schutz eines makroskopischen Prim~irbewuch- 
ses wie zum Beispiel Miesmuscheln zu finden. Auf den vertikal angebrachten Substra- 
ten der eigenen Versuchsreihen boten die Balanidensiedlungen einen ann~hernd gleich- 
wertigen S&utz wie Miesmuscheln. Die Abundanz des Polychaeten war der Abun- 
danz der Balaniden proportional. Den gleichen Effekt hatte Hempel (1959)beobachtet. 

Mehrere Faktoren s&ienen die "Wahl" des tierischen Substrats zu bestinlmen: 
der bereits erw~ihnte Schutz gegen Wasserturbulenz, das leicht anzubohrende Material 
der Balanidenkegel, die Sedimentablagerungen dazwischen, die nach Daro & Polk 
(1973) das Ansetzen stimulieren, und nicht zuletzt die Erscheinung, die Riedl (1971) 
mit Xenorheophilie bezel&net. Zur Xenorheophilie neigen solche Organismen, die 
sich im Bereich des Atem- und Nahrungswasserstroms gr6t~erer Strudler und Filtrierer 
ansetzen und davon profitieren. Auch der Wasserstrom der schlagenden Balamdenzir- 
ten k~Snnte die Jungwtirmer angeregt haben, si& rund um die Mauerkegel und inner- 
halb der Orificiumr~inder anzusiedeln. Da sich junge, hemisessile Miesmus&eln an den 
glei&en Stellen anspinnen, w~ire auch hier eine Form yon Xenorheophilie anzu- 
llel'lll~leD. 

Eine andere Beziehung, die Xenorheophilie betreffend, liei~e sich aus der Weiter- 
entwi&lung der vergesellschat~eten Tierformeu ablciten. Na&dem auf dem Unter- 
x~asserniveau Asterias ra~bens im August die Balauiden vernichtet hatte, zeigte si& in 
den ausger~iuberten Siedlungen aufier einigen Jungtieren kein aktiver Poly&aet mehr. 
Seine leeren Wohnr/Shren (Durchmesser bis 0,5 ram) umgaben die ausgefressenen 
Mauerkronen. Der Schutz der toten Balanidenkegel geniigte offensichtlich nicht, den 
Fortbestand der Polychaetensiedhmg zu si&ern. Ohne den Zirrenwasserstrom des 
tleris&en Substrats s&ien Polydora ciliata an diesem Standort keine optimalen t,e- 
bensbedingungen mehr zu finden. Es liel~ si& nicht feststellen, ob die letzte Brut nur 
abgewandert war oder ob sich das ZersdSrungswerk des Seesterns direkt auf den Po- 
lychaeten ausgewirkt hatte. Auf dem Niedrigwasserniveau dagegen, wo si& die Bala- 
niden ungest/Srt entwi&eln konnten~ nahm auch die Abundanz yon Polydora ciliata 
bis zum Jahresende zu. Die Abh~ingigkeit yon einer intakten Prim~.rbesiedlung wurde 
bereits yon Schlitz & Kinne (1955) erw~ihnt: '~Polydora ciliata kommt bevorzugt ver- 
gesells&aflcet mit Mytilus edulis vor. Dort, wo diese Mus&el ihr Vorkommen eln- 
stelIt, tritt P. cdiata trotz offenbar zusagender Bedingungen nut noch selten auf." 
Dasselbe Zitat liif~t sich ftir die Vergesellschai~ung yon Polydora ciliata mit Balanus 
sp. anwenden. Da Asterias rubens durch seine r~iuberische T~itigkeit im Laufe des 
Sommers die untere Verbreitungsgrenze der Balaniden bestimmte, legte er somit auch 
die des vergesells&aiteten Polychaeten lest. 

Die Befunde beider Versuchsjahre best~itigen die Beoba&tungen Paines (1974), 
nach denen biotische Einfltisse st~irker als abiotische die Struktur der Lebensgemelu- 
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schaf~en im Bereich st~indiger Wasserbedeckung ver~indern. In  h/Sher gelegenen Tiden-  
zonen iiberwiegt dagegen der Einflut~ physikalischer Umwel t fak toren .  
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