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ABSTRACT: The phenomena of water movement and their effect on sedentary organisms
in the mediterranean rocky littoral. Water movement is shown to be a very important
environmental factor. It largely determines the distribution of substrates and the position and
shape of organisms, especially in sedentary inhabitants of rocky littoral areas, In spite of its
great ecological significance, water movement has not yet been measured in these areas. How-
ever, earlier information obtained in the fields of oceanography, geology and geomorphology,
as well as in connection with marine construction, offer sufficient background data to assess
the major hydrodynamic phenomena in littoral habitats. Thus scientific diving made it pos-
sible in numerous cases to relate cause and effect. The relations observed are documented by
one example in each case and analysed on the basis of 5 different aspects.

EINLEITUNG

Lingst hat man die Wasserbewegung als einen Faktor erkannt, der die Anordnung
der marinen Lebensriume und der Organismen ebenso stark beeinfluflit wie vielfach
auch deren Entwicklung und Fortkommen. In der Litoralforschung ist man von der
erstrangigen Bedeutung dieses Faktors so iberzeugt, dafl man vielfach unter Exposition
ausschlieflich die Bewegungsexposition eines Standortes meint. Besonders die im Fels-
litoral gelibte Methode der Taucherei hat eine ganze Reihe durch direkte An-
schauung gewonnene Einsichten in das Phinomen geliefert (ABeL 1959, Riepr 1959,
1963, 1964a).

Angesichts dieser Tatsache muf es auffallen, dafl die Wasserbewegung in der un-
mittelbaren Nihe der Standorte des Felslitorales (anders liegen die Verhiltnisse an
Sediment-Kiisten) noch nicht vermessen worden ist. Das kommt in erster Linie
daher, dafl schon beim Herantreten an diese Aufgabe klar wird, dafl wir noch gar
nicht in der Lage sind, die Fragestellung treffend zu formulieren, denn die Wirkungs-
weise der Wasserbewegung ist ganz offensichtlich mehrgliedrig, und zudem ist noch
nicht ausgemacht, wie die vielfiltigen, als expositionsabhingig anzunehmenden Ge-
stalts- oder Verteilungs-Erscheinungen mit den einzelnen Aspckten der Wasserbewe-
gung in Beziehung stehen. Wir wissen darum in vielen Fillen nicht einmal, welcher der
physikalischen Ausdriicke zu vermessen wiire, der Staudrudk, die Durchflumenge, die
Teilchengeschwindigkeit, der Rhythmus oder die Wasserversetzung, die jeweiligen
Maxima, die Minima oder die Mittelwerte. Und selbst wenn angenommen werden
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kdnnte, dafl in einem Fall das Maximum der Teilchengeschwindigkeit von Einfluff sein

mufl, vermdchten wir noch immer nicht anzugeben, welche Zeitintervalle zur Kenn-

zeichnung signifikant sein diirften, die stiindlichen, tiglichen oder jihrlichen Maxima

(RiepL 1959, 1963). Dicser Gegensatz ist in einem ersten Schritt dadurch iberbriickbar,

daf aus dem Erfahrungsschatz dreier benachbarter Disziplinen die einschligigen Phino-

mene ausgewihle und interpolierend den Verhiltnissen im Felslitoral angelegt werden.

1. Die Ozeanographie béte hinsichtlich der Ursachen und der Erscheinungen der
Wasserbewegung ein fiir unsere Zwecke lingst zureichendes Erfahrungsvolumen
(DeranT 1929, THORADE 1931, SvErDRUP et al. 1954, DieTricH & KaLLE 1957).
Aber sie befaflt sich vornehmlich mit den Bewegungserscheinungen der offenen
Wassermassen. Die minitidsen Umformungen der Bewegung innerhalb kleinrdumi-
ger Bodenkonfigurationen und Organismenbestinde sind fiit sie naturgemifl von
ganz untergeordnetem Interesse.

2. Die maritime Geologie und Geomorphologie (Ubersichten bei Cviji¢ 1924,
SHEPARD 1948, KUENEN 1950, GuiLcHER 1954) beriihren in vieler Hinsicht Fragen
der Wasserbewegung im unmittelbaren Kiistengebiet. Aber es sind {iberwiegend
Abrasions- und Errosionsfragen sowie solche des Sedimenttransportes, die sie inter-
essieren miissen.

3. Der maritime Wasserbau endlich stiitzt sich bereits auf eine Fiille metrisch ge-
wonnener Erfahrungen, die, wenn auch in der Hauptsache die Festigkeit von
Kunstbauten ins Auge gefafit sind (etwa: VorisrecuT 1954, Domzic 1955, Ir-
BARREN 1953), unserer Fragestellung besonders greifbare Ansatzpunkte liefern.

Ohne noch tiber Messungen im Felslitoral zu verfiigen, ist es nun schon moglich,
eine Fiille biologischer Erscheinungen im Zusammenhang mit jenen der Wasserbewe-
gung zu interpretieren. In der vorliegenden Schrift soll nun versucht werden, ein
moglichst geschlossenes Bild der bislang erkannten Beziehung zu liefern, indem auch
jede derselben durch ein Beispiel beleuchtet wird. Eine solche Vorausordnung der Be-
zichungen, wie sie hier noch vor Erreichen des metrischen Forschungsabschnittes und zu
dessen Anregung angestrebt wird, verlangt, 5 verschiedene Perspektiven anzuwenden.

Zuerst seien die biologischen Beispiele fiir die Abhingigkeit von den Grunderscheinun-

gen und Bewegungsweisen vorgelegt, dann diejenigen fiir die Bewegungsgefille ange-

schlossen, schlieflich solche der einfachen und komplexen Wirkungen systematisch
dargestellt.

DIE GRUNDERSCHEINUNGEN

Unter den Erscheinungen ecines bewegten Wasserkrpers seien hier die unmittel-
baren physikalischen Ausdriicke desselben, oft ein und desselben Vorganges, verstanden.
Wiewohl diese verflochten, sich vielfach gegenseitig bestimmend, zusammenhingen,
bietet doch jeder von ihnen in biologischer Sicht einen scheinbar eigenen Wirkungs-
Jreis, der vorerst einmal abzugrenzen wire.

Die Staudrucke bestimmen in erster Linie die Festigkeit des Substrates, weni-
ger die mechanische Resistenz der Individuen, denn die starren Bautypen bieten meist
kleine Querschnitte (geringe Angriffsflichen), die geschmeidigen Formen leiten die
Bewegung ab, und fiir die Krustenformen spielen sie kaum eine Rolle. Die ungeheuren
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Krifte, die an einer Mole oder an einer Felswand bei schwerer See auftreten kdnnen
(bis 100 t/m? wurden vermessen), scheinen fiir die Organismenwelt nahezu gering-
fiigig. Ein Seegang, der beispielsweise einen Pelsblock mit einem Gewicht von 15 Ton-
nen zu versetzen vermag, lost nicht ein gesundes Individuum der Seepocke Balanus
perforatus von der Unterlage. Und die mit dem Auf- und Ablaufen der Wogen rasch
wechselnden hydrostatischen Drucke spielen offenbar iberhaupt keine Rolle.

Die Durchflufimenge des Wassers durch einen bestimmten Querschnitt ist
in erster Linie fiir die Ernihrung und Beliiffung wichtig. Wenn man bedenkt, daf} ein
Sedentarier-Bestand mit der Fliche von 1 m2 pro Stunde ein Wasservolumen von
1,5 Tonnen, unter Umstdnden von 7 Tonnen zu filtrieren vermag, wird die Bedeutung
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Abb. 1: Die Wirkung der Wasserversetzung auf den Transport pelagischer Generationen (am

Beispiel einer Generation von Cotylorhiza tuberculata im Adriagebiet). Die weifie Pfeilgruppe

gibt die Strecke an, iiber welche eine Generation im Laufe von 4 Monaten bei einer mittleren

Wasserversetzung von 9, 5 oder 2,5 cm/sek (= 90 m/h, = 2,2 km/Tag) in Richtung der 8rt-

lichen Oberflichenstrdmung verschoben wird. Entlang des punktierten Pfeiles sind die Stadien

eingetragen. Die Winkel der Pleile deuten das Aufsteigen der Ephyren und das Absteigen
der Planulen an

des Wasserwechsels sofort offensichtlich. Dabei schliefit diese Kalutation (RiepL 1964b)
nur die Leistung der wichtigsten ,aktiven Filtrierer® der Sedentarier ein, Porifera,
einige Polychaeta-Sedentaria, Lamellibranchiata, Ascidiacea und z. T. die Cirripedia.
Die ,passiven Filtrierer® der Sedentarier, die Mehrzahl der benthischen Cnidaria,
werden {iberhaupt nur durch vorbeistreichendes Wasser begiinstigt, und die Leistung der
wahrscheinlich zahlreichen Typen aktiver und passiver Filtrierer aus Errantier-Grup-
pen beginnen wir eben erst kennenzulernen (Gastropoda: Werngr 1951, 1953, Ophiu-
roidea: R1epL 1956, 1963, Macnus 1963a, Crinoidea: MacNus 1963b).

Die Wasserversetzung wiederum, also die Transportstrecke, die ein Wasser-
korper innerhalb bestimmter Zeit (oder bestimmter Abschnitte eines rhythmischen
Ablaufes) erfihrt, nimmt gréfiten Einflufl auf die Verdriftung aller ins Medium frei-
gegebener Fortpflanzungsprodukte und Generationen. Sie wirkt mafigeblich auf Be-



158 R. RiEpL

fruchtung und Verbreitung der Mehrzahl der Sedentarier ein. So ist z. B. nach den
Stromungsverhdltnissen und der pelagischen Lebenszeit zu errechnen, dafl die im spiten
Frithling allmihlich mit geschlechtsreif werdenden Individuen in Dalmatien ankom-
menden groflen Schwirme der Wurzelqualle Cotylorhiza tuberculata (Abb. 1) wih-
rend des vorausgegangenen Winters in albanischen Gewidssern, in Corfu oder sogar
in der Kreta-Strafle als Ephyren von den dort ansissigen Scyphistoma-Polypen frei-
geworden sind, je nachdem man eine mittlere Wasserversetzung von 2,5, 5 oder
10 cm/sek anzunehmen hat.

Die Teilchengeschwindigkeit ist von fundamentaler Bedeutung. Erstens
kann man aus ihr Durchflufmengen und eventuell entstehende Staudrucke errechnen
und damit auf die Bedingungen von Substratfestigkeit, Resistenz der Organismen,
Ernihrung und Beliiftung schliefen. Zweitens wird die Sedimentverteilung und damit
die Verteilung der Bodentypen von ihr festgelegt, und drittens bestimmen die ihr
eigenen Transportbedingungen Siuberung, Bescheuern und Verschiitten der sedentiren
Organismen. Der Umfang des Wasserwechsels und der Wasserversetzung liflt sich aus
der Geschwindigkeit ebenso ermitteln, sofern der Rhythmus der Bewegung bekannt
ist. Unter dieser Voraussetzung kann die Teilchengeschwindigkeit auch als ein allge-
meines Hilfsmaf} verwendet werden.

Der Rhythmus der Bewegung, ob es sich um gerade oder pendelnde, lang- oder
kurzschwingende, periodische oder unregelmifige Bewegungen handelt, bestimmt und
verindert die Wirkung aller Grunderscheinungen der Wasserbewegung. Man kann
darum von verschiedenen Bewegungsweisen sprechen. Der folgende Absatz soll sich
mit diesen befassen.

DIE BEWEGUNGSWEISEN

Innerhalb der ozeanisch gesehenen Bewegungserscheinungen nehmen, in den vor-
liegenden Belangen, die Bewegungen der Medium- und Dichtegrenzen eine Sonder-
stellung ein.

Hierher zihlen (1.) Windstau, Gezeit und Seiches, Windsee, Diinung und Bran-
dung, sofern sie als lang- und kurzzeitige Wasserstandsschwankungen betrachtet wer-
den. Unter diesem Gesichtspunkt beeinflussen die genannten Bewegungsweisen ledig-
lich Rhythmus und Ausmaf des Trockenfallens im Gezeitengebiet und in den unmit-
telbar anschliefenden Kiistenabschnitten. Hierher zihlen (2.) auch die Bewegungen an
den inneren Dichtegrenzen, interne Gezeiten, -Brandungen, -Trigheits- und -Stabi-
lititsschwingungen. Als Pegelinderung allein genommen wirken sie auf die Boden-
organismen in der jeweils kritischen Tiefe nur insofern ein, als sie den Rhythmus und
das Ausmaf bestimmen, mit welchem jene mit unterschiedlichen Wasserkdrpern in
Berithrung kommen.

Beide Gruppen von Bewegungsweisen betreffen unseren Problemkreis nur am
Rande, gewissermafen als Begleiterscheinungen der inneren Bewegungsweisen selbst.
Die Bewegung der Mediumgrenze ist als bestimmender Faktor gut sichtbar und als
solcher vielfach studiert worden. Sie findet ihren biologischen Ausdruck in den Zona-
tionen des Eu- und Supralitorales. Die Bewegung der inneren Dichtegrenzen wurde
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ungleich spiter erschlossen. Uber ihre Wirkung auf Benthos-Organismen scheint noch
nichts bekannt zu sein.

Hinsichtlich der Bewegungsweise des Mediums selbst (nicht seiner Ober-
flichen) lassen sich nach biologischen Gesichtspunkten vorerst drei Gruppen bilden:
streichende, schwingende und zerreiflende Wasserkdrper. Man kdnnte fast Stromung,
Orbitalbewegung und Brandung sagen, doch die biologischen Begriffe decken sich mit
den bewihrten ozeanographischen Einheiten — wie zu zeigen sein wird — nur teilweise;
darum ist es an dieser Stelle, wo es auf die Gegeniiberstellung ankommt, ndtig, sie
anders zu benennen,

Der streichende Wasserkorper

In diese biclogische Kategorie von Bewegungsweisen gehdren neben den Strd-
mungen im engeren Sinne auch jene Erscheinungen der Wasserversetzung, welche ge-
meinsam mit den langen Schwingungen auftreten; die Strémungen der Gezeiten, Re-
sonanzschwingungen und Seiches. Hinsichtlich der Erscheinungen der Durchfluffmenge
und der Teilchengeschwindigkeit scheint es fiir die Sedentarier des Felslitorales gleich-
giiltig zu sein, ob das Medium nur in einer Richtung oder aber auch in der Gegen-
richtung an ihnen vorbeigefiihrt wird. Jedenfalls ist nach der Besiedlungsweise einmal
an den Uberwiegend gerichteten Stromungen ausgesetzten offenen Kistenstreifen, ein
andermal an den iiberwiegend gezeitenbestrémten Hilsen tiefer Buchten (wie sie in
Dalmatien vielfach gut ausgebildet sind) kein Unterschied nachzuweisen.

Diese streichende Wasserbewegung herrscht unterhalb des pendelnden Wasser-
korpers im ganzen Meere vor. Dabei ist die gerade, eindimensionale, der Kiiste
parallele Form des Streichens nur in unmittelbarer Kiistennihe zu erwarten und ledig-
lich in den steilen Teilen des Kiistendecliviums (in dem sich — im Sinne von LORENZ
1863 — fast immer Felslitoral vorfindet) mit Gewiflheit vorauszusetzen (Abb. 2). Uber
den ebenen oder nur wenig geneigten Béden, besonders unterhalb des Decliviums, sind
ganz Uberwiegend girlandenférmig oder kreisend fortschreitende, also zweidimen-
sionale, Strombahnen zu erwarten, entsprechend der Bewegungssumme aus perma-
nenten Stromungen und der Wasserversetzung durch die langen Schwingungen. Es
resultieren kompliziert ellipsen- und schlingenformige Bahnen der Wasserteilchen,
welche durch die schwingungsunabhingigen Strémungen und nach dem Verhiltnis der
Geschwindigkeiten schrittweise verschoben werden. Folglich wird ein Sedentarier im
Declivium nur von zwei einander gegeniiberliegenden Seiten bestrémt, ein solcher der
Bodenebenen jedoch aus allen horizontalen Richtungen.

Der optimale Fangapparat der ,passiven Filtrierer® und Sammler mufl darum
im linearen Stromungsgebiet die querstehende Fliche, im flichigen der Radiirbau sein,
wobei die Hauptachse nun normal zur Strémung steht. Ganz entsprechend fiberwiegen
innerhalb des Delicliviums flache Wuchsformen wie Halocordyle disticha, Eudendrium
rameunm, Plumularia setacea, Aglaophenia pluma, Eunicella cavolinii, auf den Ebenen
dagegen die radidren Typen, etwa Eudendrium ramosum, Nemertesia antennina, Al-
cyonium palmatum, Lytocarpia myriophyllum, Isidella elongata (Abb. 2). Dabei ist
es von Interesse festzustellen, auf welche Weisen der streng flichige Wuchs des Typus
der Plumulariidae aufgeldst zu werden vermag oder umgekehrt die radiire Anlage
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Abb. 2: Die Wirkung des ein- und zweidimensional streichenden Wasserkdrpers auf die Ver-
teilung der flichigen und radiiren Typen passiver Filtrierer. Das Blockdiagramm gibt iiber-
haht einen Kiistenausschnitt von rund vier Quadratmeilen mit Tiefen bis etwa 50 m wieder.
Die Falten der eindimensionalen Strombahnen (periodisch plus nichtperiodische Wasserver-
setzung) geben das Riicklaufen der periodischen Komponente an (den Zeitpunkt des ,Ken-
terns® der zusammengesetzten Strémung im Declivium). Als Wuchsformen-Beispiele sind je-
weils nahe verwandte Arten verwendet: A Gattung Eudendrium, B Unterfamilie Plumu-
lariinae, C Aglaopheniinae, D Ordnung Gorgonaria. (Die eingesetzten Flichen veranschaulichen
die Querschnitte der Formen; die entsprechenden Strombahnen sind hinzugefiigt.)

der polysiphonen Eudendriidae und der Gorgonaria zum reinen Flichenbau geleitet
wird (s. S. 179 bis 181).

Die Geschwindigkeit der streichenden Bewegung hilt sich in der Regel zwischen
1 und 40 cm/sek, die Staudrucke bleiben unter der Schwelle biologischer Wirksamkeit,
und die Zu- und Abfuhr des Wasser erfolgt iiber zureichend grofle Entfernungen.
Auch die Richtungen sind im Ublicherweise steilen Felslitoral gleich, nimlich stets
parallel zur Kiiste. Die senkrecht zur Kiiste laufende Wasserversetzung in Folge der
Pegelschwankung ist in unmittelbarer Nihe schroffer Kiisten praktisch zu vernach-
ldssigen. So kommt es, daf Stromungen und lange Schwingungen biologisch als ein
einheitlicher Strémungsaspekt gemeinsam wirken, sich summierend und reduzierend
entlang der Mehrzahl der PFelskiisten den rhythmisch erfolgenden Vorbeischub des
Wassers bewerkstelligen.

Hinsichtlich der Erscheinung der Wasserversetzung wirken Strémungen und lange
Schwingungen zum Teil verschieden, nachdem die letzteren das versetzte Wasser nahe
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Abb. 3: Die Wirkung des pendelnden Wasserkérpers auf die Orientierung der Flichentypen
passiver Filtrierer; in Abhingigkeit von der Substratgestalt. A Uberhdhtes Blockdiagramm
eines Kiistenausschnittes mit rund 25 m Linge und 7 m Tiefe. B Ausschnitt. Die gestielten
Dreiecke in A sowie die Fiedern in B stehen fiir primir flichige Hydroiden (Halocordyle
disticha, Kirchenpaueria pinnata, Plumularia setacea sowie die Aglaophenia-Arten septifera,
tubulifera und die var. octodonta der pluma). Orientierung nach Typ ~ 1 horizontal, 2 verti-
kal-kiistenparallel, 3 verwirbelt und 4 vertikal-kiistennormal

an seinen Ursprungsort zuriickbringen, erstere aber nicht. Fiir die Verbreitung der Fort-
pflanzungszellen und der kurzlebigen Larven mag der Unterschied gering sein. Fiir die
Verbreitungsbedingungen, welche planktische Generationen und langlebige Larven
finden, miissen dagegen ungleiche Wirkungen angenommen werden. Die Stirke des
Streichens hingt sehr von den 6rtlichen Bedingungen ab. Namentlich in Kanilen und
Buchteingingen geringer Querschnitte nehmen die Werte zu. Die geringfiigige Ab-
nahme gegen die Tiefe, so sich eine solche iiberhaupt generell postulieren liflt, kann
aber in dem engen Bereich, den das Felslitoral bestreicht, vorerst vernachlissigt werden.

Der schwingende Wasserkérper

Diesen kennzeichnen jene kurzen Schwingungen, die an der Oberfliche als Wind-
see oder Diinung in Erscheinung treten und die Wasserteilchen in senkrecht kreisenden,
orbitalen Bahnen bewegen; fiir das Benthos unter der Voraussetzung, dafl die
Bewegung wohl bis zum Grunde reicht, der Wasserkdrper aber noch nicht — wie bei zu
geringer Tiefe — zerreiffit. Ozeanographisch gesehen handelt es sich um jenen Ausschnitt
der inneren Bewegungserscheinung des Seeganges, der bereits die Brandung vorbereitet.

Die senkrecht laufenden Orbitalbahnen bleiben dabei annihernd am gleichen Ore
und stehen in der Regel, der Fortschreiterichtung des Seeganges entsprechend, senk-
recht auf die Kiiste. Der Durchmesser der Bahnen entspricht an der Oberfliche der
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Wellenhdhe, die Umlaufzeit dem Wellendurchgang. Die Geschwindigkeit der Teilchen
ergibt sich damit aus WellenhShe und Wellengeschwindigkeit und liegt iiblicherweise
bei Wellenhthen zwischen /4 bis 5 m zwischen 40 und 200 cm/sek. Entsprechend
ibertrifft sie die Geschwindigkeit der Strémungen in Oberflichennihe praktisch immer,
gewOhnlich um eine, unter Umstinden um zwei Dezimalen. Gegen die Tiefe nimmt der
Durchmesser der Orbitalbahnen und damit die Geschwindigkeit der Teilchen ab. Diese
Abnahme hiingt besonders von der Wellenldnge ab. Die Orbitalbewegung verschwin-
det bei einer Tiefe, die annihernd der Wellenlinge entspricht. In unmittelbarer Boden-
nihe werden die Kreisbahnen zu immer flacheren Ellipsen und endlich zu geraden
Pendelbewegungen parallel zum Bodenprofil (Abb. 3). Dabei bleiben dieselben
(wie die Orbitalbahnen) senkrecht auf die Kiiste und normal zur Streichrichtung des
Kiistenwassers gerichtet. Mit abnehmender Wassertiefe wird der Pendelausschlag und
damit die Teilchengeschwindigkeit grifier, ohne daf sich aber etwas am harmonischen
Ablauf der Bewegung dnderte. Erst bei einer Tiefe, die nur mehr der 21/sfachen Wellen-
héhe entspricht, indert sich die Bewegungsweise wesentlich (s. Seite 167).

Die Anordnung jener passiven Filtrierer, deren Bauplan eine flichige Wuchsform
nahelegt und von welchen bekannt ist (Riepr 1959), daf sie ihre Fldche senkrecht in
die Stromung stellen, 148t die herrschenden Verhidltnisse vorerst sogar leichter abschit-
zen, als die schwierigen hydrodynamischen Beobachtungen und Berechnungen. Das
kommt offenbar daher, dafl die Organismen aus den verschiedenen Unregelmifiig-
keiten der Bewegung bereits jenen signifikanten Mittelwert gezogen haben, welchen
wir physikalisch erst aus einer sehr groflen Zahl von Messungen ermitteln miifiten. Die
Arten Halocordyle disticha, Thecocaulus diaphanus, Plumularia setacea und die
Aglaopbenia-Arten pluma f. octodonta, septifera und tubulifera lassen vier Pendel-
weisen unterscheiden (Abb. 3). Der hiufigste Fall (1) ist an den steilen, vom Seegang
senkrecht oder unter einem nicht zu flachen Winkel angelaufenen Felswinden gegeben.
An diesen stehen die Flichen der Tierstcke horizontal, das Medium pendelt senkrecht.
Der nichsthiufigste Fall (2) ist realisierr, wenn solche Winde zu einem horizontalen
Sockel einschwenken. Die Stécke stehen dann senkrecht, ihre Flichen parallel zur
Kiiste, das Medium pendelt horizontal und normal zur Kiiste. Seltener beobachtet man
(Fall 3), und zwar in jenen Schluchten, deren Mauern der Seegang fast nur parallel
entlangzustreichen vermag, dafl die Flichen der horizontal wachsenden Stdcke ver-
wirbelt stehen. Die kreisende Teilchenbewegung bleibt an diesen Stellen weitgehend
erhalten. Schwenken nun solche Winde (4) in zureichend breite, ebene Felsbdden um,
dann stehen die Fiedern wohl wieder senkrecht, aber mit den Flichen normal zur Kiiste,
der Wasserkdrper pendelt in diesem besonderen Fall parallel zur Kiiste.

Mit diesen Merkmalen ist eine, durch harmonisch pendelndes Waser gekennzeich-
nete Schwingungszone abgrenzbar, die in einer Tiefe, welche der 2!/2fachen
Wellenhdhe entspricht, beginnt (nach Ozeanographie und Wasserbau; Ort der zweiten
Grundberithrung der Wellen). Sie reicht bis in eine Tiefe, die, gewthnlich der halben
(Ort der 1. Grundberithrung) bis knapp der ganzen Wellenlinge entsprechend, die
Teilchengeschwindigkeit der Pendelbewegung unter jene der Streichbewegung sinken
14Rt. Die biologische Schwingungszone umfaflt somit etwas mehr als den verengten
Schwingungsraum der Hydrodynamik (der mit der ersten Grundberiihrung beginnt),
schlieRt aber den Raum der eigentlichen Brandung (im Felslitoral meist die Klippen-
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brandung) aus. Die Obergrenze verschiebt sich mit der Wellenhthe, die Untergrenze
jedoch nach dem Verhiltnis von Wellenlidnge und der Geschwindigkeit des streichenden
Wasserkérpers (s. Seite 167). Staudruck, Durchfluffmenge und Teilchengeschwindigkeit
erreichen hohe Werte, der Rhythmus ist harmonisch und bleibt in der Sekunden-
Groflenordnung, die Wasserversetzung ist vergleichsweise gering und erfolgt zudem
vertikal sowie senkrecht auf die Kiiste.

Das Zerreifien schwingender Wasserkorper

Die biologische Brandungszone umfaflt jenen Abschnitt, in welchem die anlaufen-
den Wogen tber zu flach werdendem Grunde iiberkippen und zusammenstiirzen, oder
an steilen Winden direkt zerschellen (Strand- und Klippenbrandung). Kennzeichnend
fiir dieses Gebiet ist das Aufplatzen der harmonischen Orbitalschwingungen, das Zer-
reiffen der Wellenbduche, die Durchmischung von Luft und Wasser. Die Bewegungs-
richtung dndert sich zudem dauernd mit Wasserstand und Wellenhthe. Die innere
Brandungszone unterhalb des Ruhewasserspiegels besitzt dabei eine Tiefenerstreckung
von rund der 2Y/2fachen Wellenhthe, die duflere Brandungszone kann sich noch be-
trichelich hoher tiber den Ruhewasserspiegel erheben.

Im Vergleich zur Begriffsabgrenzung der Ozeanographie und des maritimen
Wasserbaues handelt es sich hier um den Brandungsbereich im engsten Sinne. Auch das
Gebiet der sog. Restwellen, das hinter dem engeren Brandungsbereich und tiberall dort
auftritt, wo die Brandungsterrasse betrichtlich vor der eigentlichen Kiiste liegt (bei
ausgedehnten, vorgelagerten Untiefen und Riffkanten) ist dem Brandungsbereich im
biologischen Sinn nicht einzurechnen. Staudruck, Durchflufmenge und Teilchenge-
schwindigkeit erreichen hier maximale Werte. Ausgehend von der Geschwindigkeit
der ungestdrten Orbitalbewegung zwischen 40 und 200 em/sek kdnnen losgerissene
Wasserteilchen bis zu 1000 und 7000 cm/sek erreichen. Die sehr hiufige Durch-
mischung von Wasser und Luft stellt einen weiteren Extremfaktor dar. Die Wasser-
versetzung dagegen ist wiederum kaum erhdht und damit gegeniiber den iibrigen
Kriften ganz betrichtlich zuriickgefallen.

Biologisch grenzt sich der Brandungsbereich durch den Wegfall einer groflen Zahl
von Arten ab, die entweder die hohen Staudrucke und die hiufige Luftberiihrung nicht
vertragen, die sich auf Grund der Deckungslosigkeit des Gebietes nicht behaupten oder
im schieflenden Wasser nicht ernihren konnen. Auffallend ist die Selektion schild-
formiger kalkgepanzerter Formen, Chthamalus stellatus und depressus, Patella coe-
rulea und lusitanica, Spirorbis pagenstecheri, Chiton olivaceus, Middendorfia ca-
prearum, Verruca stroemia und Haliotis lamellosa (in der Rethenfolge abnehmenden
Trockenfallens aufgezihlt), die, offenbar auf Grund in der Folge aufgetretener An-
passungen, das Brandungsgebiet auch kaum mehr verlassen,

Die im Brandungsbereiche auftretenden Krifte sind im allgemeinen noch schwerer
vorauszusehen als jene der beiden anderen Gebiete. Das kommt, wie die Molenberech-
nungen zeigen, daher, dafl eine ganze Reihe komplexer Faktoren jeweils starken Ein-
fluf pimmt. Neben der Hohe und Steilheit der anlaufenden Wellen und deren Periode
kommt es auf den Aufrifl des Kiistenprofiles, die Art der Verengung des Schwin-
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gungsraumes, an (die Molenberechnung betrachtet die Teile des Profiles, Wassertiefe
in Strandnihe, Molen-Fufivorlage und Molenform getrennt). Die Art der Energie-
konzentration und die des Auftreffens der dynamischen Krifte auf den Widerstand
sind dabei von entscheidender Bedeutung. Selbst Finzelheiten der Form sind von
Wichtigkeit. Flohlriume und Uberhinge im Brandungsbereiche lassen, wenn auch nur
Bruchteile von Sekunden lang, durch das Einpressen und explosionsartige Entweichen
von Lufttaschen durch die anstiirmende, iiberbrechende Woge besonders hohe Belastun-
gen auftreten (IRBARREN 1953, Domzic 1955 Abb. 5 u. 6). Die vielfach ausgebildete
Brandungshohlkehle (Cviyi¢ 1924, Guircuer 1945) gibt dazu stindigen Anlafl und ist
in ihrer Entstehung selbst wieder zum Teil daraus zu verstehen. Nicht minder spielt
im natiirlichen Felsgebiet der Grundriff der Kiiste eine Rolle. Im Molenbau vermeidet
man alle groferen Einziehungen, weil sie ein Bildungsherd neuer Energiekonzen-
tration wiren, und studiert ihren Effekt weniger eingehend. An der natiirlichen Fels-
kiiste treten dieselben aber immer wieder und sehr wirkungsvoll in Erscheinung.
Schlielich ist noch die Anlaufrichtung der Wogen einzurechnen. An senkrecht-glatten,
tiefreichenden Felsmauern von Buchtflanken k&nnen die schwersten Seen, so sie parallel
einlaufen, nahezu reibungslos vorbeiziehen, um erst im Hintergrund der Bucht thre
noch volle Energie zu zerstdren. Und endlich ist noch zu bedenken, dafl die jeweils
speziellen Verhiltnisse von Energiekonzentration und Lage des Widerstandes mit den
Wasserstinden laufend wechseln.

DIE EXPOSITIONSGEFALLE

Wie nun bereits zu erwarten, sind auch die biologischen Bedingungen der Ex-
position nicht nach dem Schema der Ozeanographie, der maritimen Geologie oder
Bautechnik zu gliedern, obwohl in eben diesen Disziplinen wiederum alle jene hydro-
dynamischen Fakten enthalten sind, auf welche wir uns derzeit stiitzen konnen. Hier
sind jene Bewegungsgefille als Grundeinteilung verwendet, welche durch die Kiisten-
lage, die Wassertiefe, die Substratgestalt und die Substratgliederung bestimmt werden.

Bedingungen der Kiistenexposition

Der Expositionsgrad einer Kiiste wird fast ausschliefilich von jenen Kriften be-
stimmt, die mit der Bewegung des schwingend-zerreiflenden Wasserkorpers auftreten.
Die Lage der Kiiste gegeniiber den &rtlichen Seegangsverhiltnissen ist darum von
ausschlaggebender Bedeutung. Die Stirke des Seeganges wiederum ist, nach ozeano-
graphischer Erfahrung, von der Hiufigkeit, der Dauer und Stirke der 6rtlichen Winde
und deren Streichlinge iber das vor der Kiiste liegende Meeresgebiet abhingig.
Wiren diese Groflen im jeweiligen Litoralgebiet zureichend bekannt, so konnte man
die Formen des Seeganges, der im Laufe eines Jahres auf eine Kiiste zukommt, voraus-
sagen. Direkter noch lieRen sich die ankommenden Krifte abschdtzen, wire Haufigkeit,
Dauer und Richtung des jihrlichen Seeganges mit seinen Wellenhdhen, -lingen und
-perioden kontinuierlich aufgezeichnet worden. Aber — und darunter leiden meist
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schon die Berechnungsansitze der Wasserbauer — auch fiber solche Unterlagen pflegt
man nur ausnahmsweise zu verfiigen. Dazu kommt, dafl selbst diese Kenntnisse fiir
den Biologen noch nicht reichten, denn was von den entfalteten dynamischen Kriiften
tatsichlich bis zu den Sedentariern der Kiiste kommt, hingt — nach der Erfahrung der
Molen- und Dammberechnungen — wiederum von Auf- und Grundrifiprofil der jewei-
ligen Kiistenstelle ab.

Der Biologe vermag eine Vorstellung von der Verteilung der Krifte gewinnen,
wenn er entlang des Kiistenverlaufes das Auf- und Absteigen der Obergrenze der sog.
schwarzen und weiflen Zone des Supralitorales verfolgt (siehe auch Abb. 9). Die schwarze
Zone ist bekanntlich durch den Besatz der Felsen mit endolithischen Cyanophyceen
(meist Hyella-, Mastigocoelus- und Calothrix-Arten) und die Strandschnecke Litto-
rina neritoides, die weille Zone durch Flechten (Caloplaca, Lichina, Verrucaria) und
Halophyten (Statice cancellata, Arthrocnemum glancum, Crithmum maritimum und
andere) zwischen Flichen blanken Felsens, gekennzeichnet. Die Anordnung der Seden-
tarier im obersten Teile des Sublitorales lifit die Expositionsverhéltnisse noch genauer
erkennen, nimlich sowohl deren Abstufung als auch die Gréfenordnung des Gefilles
ablesen.

Die Abstufung: Es hat sich nidmlich herausgestellt, dafl die am Aufbau der
Hydroidenbestinde der Hohlen beteiligten Arten ihre Verbreitungsbinder nach dem
Expositionsgrad und in gleichbleibender Reihe abfolgen lassen (Riepr 1959). Mit ab-
nehmendem Expositionsgrad riicken die 7 Hydroiden-Zonen immer mehr aus den
Hohlen heraus, so dafl sich an den Fingangsrindern jeweils Zonen mit geringerem
Expositionstypus (also mit hdherer Ziffer) befinden. Entsprechend kann man den
Expositionsgrad der einzelnen Kiistenabschnitte nach dem dieser 7stufigen Abfolge
bezeichnen. Der grifite Teil der geraden Kiistenabschnitte um das ,Capo di Sorrento®
(Abb. 4) ist durch die gut exponiert stehenden Arten der Zone 2-3 und 3, durch
Dynamena cavolinii und Aglaophenia pluma §. typica und f. octodonta gekennzeich-
net, die Mehrzahl der Kaps durch die stirker exponiert stehende Zone 2 mit Aglao-
phenia pluma f. octodonta allein, nur an der sehr exponierten Punta-Spinosella etwa
finden sich grofere Bestinde von Aglaophenia septifera der Zone 1. An den Bucht-
flanken stehen die fiir die Zonen 4 und 5 charakteristischen Arten Thecocanlus dia-
phanus, Plumularia setacea, Laomedea flexuosa und Halecium mediterraneum. Im
Buchtinneren folgen die Zonen 6 mit Gonothyraea gracilis und Tubiclava fruticosa,
schliefllich nahe den Felslitoral-Enden Nr. 7 mit Campanularia alta. Die Uberein-
stimmung dieser Verteilung mit dem Offnungswinkel der Kiistenabschnitte, der Steil-
heit des Profiles und einem wahrscheinlich vorherrschenden Wellenanlauf aus der Ge-
neralrichtung Nordwest ist nicht zu verkennen. '

Die Gefillegrifie: Besitzen wir auch noch keine sichere Handhabe, um das
Expositionsgefille entlang der Kiistenlinie quantitativ abschitzen zu konnen, so kann
man sich doch jener fallenden Werte bedienen, welche mit zunehmender Wassertiefe,
also bei einfacherer Faktorenabhingigkeit, viel greifbarer sind (Riepr 1964b). Die
Geschwindigkeit der kreisenden, in Bodennihe pendelnden Wasserteilchen reduziert
sich bei einem Seegang von 0,25, 1 und 2 m WellenhShe in jeweils 8, 12 und 20 m
Tiefe um jeweils gerade eine Dezimale (vgl. den folgenden Absatz). Uberpriift man
nun die Verinderung der Hydrozoenzone, etwa unterhalb einer Kiistenstelle vom
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Typus 1, an den Hohleneingdngen einer Vertikalreihe, so stellt man fest, daff nach
einem Bewegungsgefille von einer Dezimale 4 Hydroidenzonen durchlaufen worden
sind (Zonen 2 bis 4 in 2 bis 7 m, Zonen 6 und 7 ab 20 und 30 m Tiefe; siche auch
Abb. 10). Legt man den so gewonnenen Mafistab an die Kiistenreihe, so ergibt sich
ein Gesamtgefille von rund 11/z Dezimalen, beziehungsweise ein mittleres Gefille von
Zone zu Zone in der Grofle von 2/10 einer Dezimale.

Richiung

/
% %ﬁ% 4 Marmna grande
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Grenze des T O e
LD rettitorates—

2

= 7 /8
7 3 45
2-3 Jonereffla (Kiiste)

Bagnoe della Regina Giovanna  (Fels-loch)

-3
Sotare {Kiste)

?Ouercia { Bucht)

Land

{Kap und Kiste)

Py
////Fel§kUS(e b
bl 190 200 300 m -7 Sandkiste —

Richtung Marina di Puolo
o

Abb. 4: Die Wirkung der Kiistenexposition auf die Anordnung der Hydroiden-Zonen (der

Felslitoral-Schattengebiete); am Beispiel der Kiiste zwischen der Marina grande di Sorrento

und Puolo, im Golf von Neapel. Sublitorale Felsb8den punktiert. Entlang der Kiiste sind die

Hydroidenzonen 1 bis 7 und die Lage ihrer Obergrenzen eingetragen. Aus diesen abgeleitet

geben die Pfeile Richtung und Stirke der Expositionen an. Die punktierten Teile der Pfeile

geben die Expositionsschwichung durch flaches Kiistenprofil, die gestrichelten Teile jene durch
den Abschirmwinkel an

Exposition und Wassertiefe

Schon bei der Erdrterung der Bewegungsweisen waren drei, sich am Seegrund un-
terschiedlich verhaltende Wasserkorper zu unterscheiden gewesen, welche mit zuneh-
mender Tiefe einander ablésen. Man kann darum von drei Zonen der Wasserbewegung
sprechen, was den Vorteil hat, die Verinderung der Expositionsverhiltnisse des gan-
zen Profiles nach den Vorgingen in jeder der einzelnen Zonen und jenen an den Zo-
nengrenzen, den ,kritischen Tiefen® beurteilen zu konnen. Dabei ist gleich festzustel-
len, dafl nur in der mittleren, in der Schwingungszone, Bedingungen herrschen, die ein
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betrichtliches Bewegungsgefille verursachen. In.der Brandungszone muf} ebensowenig
ein Gefille ausgebildet sein, wie in der Strdmungszone. In der Schwingungszone hin-
gegen sinkt die Teilchengeschwindigkeit gesetzmifiig und verliert sich gegen die Tiefe
vollig. Durch das Kleinerwerden der Radien der Orbitalbewegung bei zunehmender
Tiefe verringert sich z. B. bei miflig langen, 1 m hohen Wellen die Geschwindigkeit
der Wasserteilchen von einem Ausgangswert von rund 80 cm/sek gegen 2 und 20 m
Tiefe auf 50 und 0,5 cm/sek.

Oberflache

uberwiegend Brandung
pendelnde Strombahn abgeflachte

} Orbitalbewegung

Schwingungszone

ungesibrte

Kolonien der \
Schwingungszone, /’.
—

2. Kritische
Tiefe

g Strémungszone
Kolomen der
Strémungszone {20

) -

legg ‘ -

uberwiegend streichende o verschwindende
Strombahn A 2 Kritische Tiefe

vereingerte

}» Orbitalbahn

ausschlieBlich  strechende
Strombahrn

Abb. 5: Die Wirkung der 2. kritischen Tiefe, zwischen pendelndem und streichendem Wasser-
korper, auf die Orientierung der grofen und flichigen, passiven Filtrierer. 4 Uberhshtes Block-
diagramm eines Kiistenausschnittes von etwa 50 mal 70 m und 20 m Tiefe. B! Ausschnitt ober-
halb der 2. kritischen Tiefe; B2 unterhalb derselben. Die gestielten Rechtecke in A und die
Figuren in B stehen fiir Anthozoen von flichigem Wuchs (Ennicella cavolinii und z. T. Euni-
cella stricta). Die Pfeile geben die aus Pendeln und Streichen resultierenden Bahnen der Was-
serteilchen im Laufe von 1'/2 Orbitalperioden an. Beachte die verwirbelte Stellung der Kolo-
nien und die Teilchenbewegung in der 2. kritischen Tiefe (gestrichelt). (Zum Teil nach
RiepL 1964a)

Die beiden kritischen Tiefen sind in dem fast gezeitenlosen Mittelmeer in ihrer
Tiefenlage von der Wellenhshe, der Wellenlinge und der Stirke der Kiistenstrdmung
abhingig.

Die erste kritische Tiefe, der Ubergang vom zerreiflenden zum harmonisch
schwingenden Wasser hingt von der Wellenhthe ab und befindet sich bei 1 m hohen
Wogen in rund 2,5 m Tiefe. In sehr geschiitzten Gebieten steigt sie fast ganz an die
Oberfliche und bringt damit die Brandungszone zum Verschwinden.

Die zweite kritische Tiefe, der Ubergang von der iiberwiegend schwingen-
den zur vorwiegend strdmenden Bewegungsform befindet sich bei einer Wellenlinge
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von 4 sek (Durchstreichzeit der Woge von Wellenberg zu Wellenberg) und einer 6rt-
lichen Str8mung von 10 cm/sek in einer Tiefe von rund 11 m. Die bathymetrische Lage
hingt dabei von der Wellenlinge und der Strémung in dem Mafle ab, als die kritische
Tiefe bei zunehmender Strémung weiter gegen die Oberfliche, bei zunehmender Wel-
lenldnge weiter gegen die Tiefe verschoben wird. Der Ubergang befindet sich dort, wo
die Geschwindigkeit der Pendelbewegung, welche mit der Tiefe abnimmt, auf den
Wert der Srtlichen Strémungsgeschwindigkeit gesunken, die Teilchenbewegung in bei-
den Hauptrichtungen gleich groff geworden ist (Abb. 5).

Man erkennt aus diesen Zusammenhingen, dafl die Tiefenlage der ersten kriti-
schen Zone mit dem Wechsel der Seegangsverhiltnisse, die der zweiten zudem durch
den Wechsel der Stromungsgeschwindigkeit an der Kiiste, laufenden Verinderungen
unterworfen ist. Thre mittlere Lage nach den Ortlichen Bewegungsverhdlinissen zu
errechnen, ist schwierig. Um so wertvoller ist es darum, dafl gerade die schwerer ein-
sehbare 2. kritische Tiefe durch das Verhalten der Sedentarier sehr deutlich markiert
wird. Die Hornkorallen Eunicella cavolinii vnd Ewunicella stricta stehen pdmlich m
der Schwingungszone mit ihren Flichen horizontal (an Steilwdnden) oder parallel zur
Kiiste (an wenig geneigten Felsbdden), in der Strémungszone hingegen stets senkrecht
zum Kiistenverlauf. Sie bieten damit der Haupt-Strémungsrichtung stets die Breitseite
ihrer Flichen (AmerL 1959, Riepr 1964a, 1964b). Nur auf der kurzen Strecke der
2. kritischen Tiefe vermdgen sie sich nicht zu entscheiden, hier stehen ihre Flichen
zueinander verwirbelt, vielfach 459 zu den vorwiegenden Stromungsrichtungen ge-
neigt.

Exposition und Substratgestalt

Die Konfiguration der Substratoberfliche, des groflen Reliefs, nimmt auf die
Expositionsbedingungen insofern gleichmifigen Einfluff, als an der Mehrzahl der
Verengungen, welche sich der Wasserversetzung entgegenstellen, die Teilchengeschwin-
digkeiten zunehmen, innerhalb der meisten blindgeschlossenen Felsformationen und
der Erweiterungen aber die Geschwindigkeiten sinken. Rechnet man die vorwiegenden
Bewegungsrichtungen, z. B. in den beiden hier am meisten interessierenden Zonen, in
der Schwingungszone und in der Strémungszone des Decliviums ein, so stellt man fest,
daf in der Schwingungszone hauptsichlich die Gesimse, in der Strémungszone die vor-
springenden Mauerkanten zu Beschleunigungen fithren. In beiden Zonen dagegen fith-
ren sackfrmige Vertiefungen und Hohlen zum Sinken der Bewegung.

Das Studium der Hydroiden-Anordnung und der Stellung ihrer flichigen Repri-
sentanten haben (RiEpL 1959) Aufschlufl iiber diese Anderung der Bewegungserschei-
nungen gebracht. Besonders die komplizierten Konfigurationen der unterseeischen
Hohlen haben AnlaR gegeben, diese Verhiltnisse kennenzulernen (ausfiihrlich in RiepL
1964b). Je nachdem die Hohlen cinen oder mehrere Einginge besitzen, ob sie die
Wasserlinie schneiden oder nicht, entstehen hydrodynamisch ganz verschiedene Bedin-
gungen. Zudem hat es sich gezeigt, dafl die einzelnen Teile eines Hohlensystems,
nidmlich die Hallen, Stollen, Schichte, die Korridore, Nischen und blinden Ginge,
wiederum nach dem Schema ,Eingangszahl und Lage zur Wasserlinie® jeweils un-
terschiedliche Konditionen schaffen. Sie verhalten sich wie die verschiedenen Hoh-
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lentypen selbst. In zusammengesetzten Hohlensystemen entstehen dadurch besonders
komplizierte Verhiltnisse. Die Anordnung der Hydroiden ist jedoch so konsequent,
dafl man aus ihr die Strémungskarten der einzelnen Hiohlen abzulesen vermag.

Die Gegeniiberstellung einer Sadchshle (FHshle Ost/21) und eines miflig grofien
Hohlensystems (Hohle Ost/39 der Tyrrhenia-Expedition/RiepL 1959) mige zur Er-
liuterung der Verhilinisse dienen (Abb. 6). Die Hydroidenzonen 2 (bzw. 3) bis 7
geben dabei iiber die mittlere Stirke der Bewegung Aufschluff, die Orientierung der
flichigen Stdckchen dagegen tiber die Richtung.

Hohle Ost/21 ist sackfdrmig, der Eingang schneidet die Wasserlinie nicht, der
Expositionsgrad des Kiistenabschnittes entspricht der Hydroidenzone 3. Die Aglao-
phenia-Stocke finden sich im Eingangsgebiet, ihre Flichen stehen parallel zur Ein-

Hoh e O0sti439

‘“%\ Eingang b
Lufikuppel

9 1 2 3 Luftkuppel
feeres Viertel

Abb. 6: Die Wirkung der Substratgestalt auf das Expositionsgefille, dargestellt am Beispiel der

Hydroidenzonen zweier Fhlen. Beide Hdhlen im Grundriff (geschnitten gedachter Fels

schraffiert, Hydroidenzonen (2-7) abgestuft punktiert, leeres Viertel weif}). Die Pfeile geben

die Stromungsrichtung, ihre Breite deren Stirke an; aufgestellte Pfeilenden deuten auf iiber-

wiegend vertikales Pendeln hin (Stirke und Richtung sind der Anordnung und Orientierung
der Hydroidenbestinde entnommen)

gangsebene. Das Wasser pendelt an den Hohlenwinden parallel zur Unterlage und in
der Richtung der Hohlen-Hauptachse (und zwar jeweils gegenldufig). Die Zone 3 ist
nur wenige dm tief gestaffelt, Zone 5 kaum ausgebildet, die Zonen 6 und 7 enden
bereits nach 1 bis 11/2 m, der restliche Hohlenhintergrund (obwohl noch 5 m lang) ist
unbesiedelt, schlammbekleidet und umfafle das ,leere Viertel“. Die Bewegung wird
gegen die Hohlentiefe gleichmifig und rasch gebremst. Héhle Ost/39 ist ein
System aus zwei Eingingen, den Hallen # und b, einem niederen (kn) und zwei ho-
hen (kh) Korridoren sowie einem blind endenden Stollen; zudem kompliziert dadurch,
daf} die Halle a, der Korridor k52 und der Stollen st die Wasserlinie schneiden. Der
Expositionsgrad des Kiistenabschnittes entspricht der Hydroidenzone 2. Die flichigen
Hydroidenstdcke stehen in den ganz untergetauchten Teilen simtlich normal zu den
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Hauptachsen der Hohlenteile, in den halb untergetauchten Teilen aber nahe der Ober-
fliche auch parallel zu dieser. Das kommt daher, dafl in den Teilen mit Luftkuppeln
auch Spiegelschwankungen im Wellenrhythmus, also vertikale Bewegungen in Ober-
flichenndhe auftreten. Die Gesamtintensitit der Bewegung fdllt in den Hallen zuriick,
und zwar vom Typ der Zone 2 auf Nr. 6. In den beiden ganz untergetauchten
Korridoren (kn und khi) steigt sie durch Diisenwirkung wieder deutlich um eine
Stufe, nimlich auf Zone Nr. 4-5 an. Erst im blind endenden Stollen folgt Nr. 7 und
anschlieflend das leere Viertel.

Daf es sich dabei um die Mittelwerte der Exposition handeln mufl, zeigt die
Beobachtung (AseL 1959, Riepr 1959), dafl im Stollen der Hohle Ost/39 bei starkem
Seegang besonders rasche Teilchengeschwindigkeiten auftreten kdnnen. Bei mifig
bewegter oder ruhiger See kommt dagegen der Wasserkdrper im Stollen fast ginzlich
zur Ruhe. Weiter unten (vgl. Seite 177) ist auf die sehr unterschiedlichen Bedingungen,
welche Mittel- und Extremwerte setzen, noch zuriickzukommen.

Exposition und Substratgliederung

War eben festzustellen, dafl die Stirke der 8rtlichen Wasserbewegung auf Grund
der Substratgestalt iber Strecken von Metern bis Dezimetern um Dezimalen verdndert
zu werden vermag, so kann die Substratgliederung solche Gefille schon auf Strecken
von Zentimetern bis Millimetern zeigen.

Besonders auffallend werden diese Verhiltnisse in enggegliederten, festen Sub-
straten, erwa in den Kalkalgenbinken des , Trottoir®, in jenen der Brandung aus-
gesetzten Binken von Vermetss, von Serpuliden und von Balanus (sowie in den
toten Teilen der Korallenbinke der Tropen). Festigkeit und enge Porengliederung
bewirken gemeinsam eine duflerst rasche Reduktion der Teilchengeschwindigkeit. So
kommt es, dafl nur wenige Millimeter unter Substratflichen, iiber welche die Bran-
dung mit Geschwindigkeiten von einigen Metern in der Sekunde hinwegfegt, Orga-
nismen anzutreffen sind (nicht haptische Turbellaria, Nemertini, Nematoda und viele
andere), welche bereits von Bewegungen in der Zentimeter-Groflenordnung weg-
gespiilt werden wiirden. Auch dichte Algenbestinde und filzige Epiphyten-Uberziige
scheinen zhnlich extrem expositionsabschirmende Standortbedingungen zu schaffen.

DIE EINFACHEN WIRKUNGSWEISEN

Die grofle Vielfalt der Wirkungsweisen der Wasserbewegung auf die Sedentarier
IiRt sich am anschaulichsten nach drei Finteilungsprinzipien erkliren. Zweien sind wir
bereits begegner. Einmal haben sich die Erscheinungen desselben Bewegungsvorganges
selbst als sehr unterschiedlich erwiesen. Vom Staudruck bis zur Wasserversetzung er-
gibt sich eine ganze Reihe grundverschiedener Wirkungen. Ein andermal sind diffe-
rente Bewegungsweisen zu unterscheiden. In einer Reihe, vom drehend-streichenden
Wasserkdrper unterhalb des Decliviums bis zum Zerreifflen schwingender Wasser-
korper in der inneren Brandungszone, liegen, sich stufenweise indernd, verschiedene
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Ausgangskonstellationen vor. Zudem ist aber noch ins Auge zu fassen, dafl die
Wasserbewegung iiber verschiedenste Umwege auch indirekt auf die Organismen
wirkt; sel es durch die mechanische Beanspruchung des Substrates, sei es durch den
Transport von Sedimenten, Gasen, Verbreitungsstadien oder Nahrungsobjekten.

Folglich ist mit einer Anzahl qualitativ ganz verschiedener Wirkungsweisen zu
rechnen, gewissermaflen einzelnen Aspekten, wie sie auch immer gruppenweise, sich
gegenseitig bedingend oder ausschliefend, auftreten mogen. Dabei ist noch festzu-
stellen, daf der einzelne Aspekt den Schwerpunkt seiner Wirkung den maximalen,
mittleren oder minimalen Kriften verdankt, daff also in quantitativer Hinsicht wie-
derum verschieden wirkende Ausschnitte in Erscheinung treten miissen.

Die Aspekte der Wirkungsweisen

Bei der folgenden Schilderung der etwa 9 bisher zureichend deutlich gewordenen
Aspekte sei auf eine Rangordnung verzichtet. Noch ist es ganz ungewiff, ob die pri-
miren Wirkungen jene auf kurzen oder langen Umwegen einflufnehmenden, die
sekundiren und tertidren, an Bedeutung iibertrifen. Auch wiirde eine solche Sortierung
— jedenfalls beim gegenwirtigen Stande der Kenntnisse — eine kiinstliche sein. Gewif}
ist lediglich, daf jeder der zu beschreibenden Aspekte seinen eigenen, iiber Gedeih und
Verderb der Formen entscheidenden Einflufl nimmt. Je ein Beispiel mdge das wieder
illustrieren.

Die Festigkeit des Substrates wird von den Maxima der rtlichen Be-
wegung, namentlich dem Staudruck, kontrolliert. Entsprechend den Srtlichen Exposi-
tionsverhiltnissen verschiebt sich die Grenze des eben noch zureichend festen Sub-
strates in weiten Grenzen. In sehr stark exponierten Brandungsgebieten sind es die
mehrkubikmeter-grofen Blscke, auf Biden unter schwach streichenden Wasserkdrpern
Schellpartikel der Millimetergrofle, die entweder schon liegenbleiben oder eben noch
in zu kurzen Abstinden bewegt, versetzt und umgewendet werden. Die Blodshalden
des Brandungsgiirtels bieten das iibersichtlichste Beispiel (Abb. 7). Unter gleichmiflig
mittleren Expositionsbedingungen entsprechen die Bestinde auf Blédken iiber der
1/2-m3-Dimension weitgehend jenen des gewachsenen Felsens. Die Oberseiten weisen
die typischen Phytalbestinde, die Flanken Phytal-Schattenbestinde, die Unterflichen
(soweit si¢ freiliegen) ausgereifte Hohlenbestinde auf. Das Substrat liegt entsprechend
fast ein Jahr oder noch linger unbewegt. Auf Blocken iiber der 20-Liter-Grifle lassen
sich wohl noch dieselben drei Bestandszonen unterscheiden, aber sie sind liickenhaft
ausgebildet, und die seitliche Schattenzone beginnt zu verschwinden. Dieses Substrat
erreicht keine ganzjihrigen Liegezeiten mehr. Zu oft werden die nach oben gerollten
sedentarierbestandenen Unterseiten von Algen iiberwuchert und erstickt. Die Zeit fiir
die Ausentwicklung der reinen Sedentarier-Bestinde beginnt zu kurz zu werden
(Rirrzrer 1963, Riepr 1964b). Grobes Gerdll diber der 2-Liter-Grofle 148t nur mehr
die Oberseiten als einigermallen differenziert besiedelt erkennen. Rasch aufwachsender
Algen-Anflug macht sie kenntlich. Die wenigen jungen oder kleinen Sedentarier sind
schiitter iiber den ganzen Blodk verteilt. Die Liegezeit betrigt htschstens noch Monate.
Gerdll unter der Litergréfle zeigt keine Differenzierung der einzelnen Seiten, und
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Abb. 7: Die Wirkung der Substratfestigkeit auf die Ausbildung von Sedentarier-Bestinden.
Mit abnehmender Blodkgrofie steigt bei gleichbleibender Exposition im Mittel die Hiufigkeit

der Instabilitit; die Liegezeiten werden zum Ausreifen zuerst der Bestinde (Phytal ausge-
zeichnet, Schattenformation weifl, Fldhlenbesiedler schwarz), dann ihrer Formen selbst zu kurz

aufler endolithischen Formen finden sich keine Bestinde mehr. Die Licgezeiten von
nur mehr Wochen sind fiir fast alle Formen zu kurz geworden (Abb. 7).

Die St8rung der Individuen durch Beriihrung, sei es durch Nachbarn oder
flexible Substratteile, wird in erster Linie von der Teilchengeschwindigkeit, deren
hiufigen Mittelwerten, abhingen und vor allem in der Schwingungszone in Erschei-
nung treten. Besonders auf dichteren Algensubstraten kann man feststellen, dafl die
Hydroiden bei fortgesetzter Stérung die Fangaktivitit einstellen und vielfach die
Hydranthen, sofern sie Theken besitzen, einziechen. In diesem Zusammenhang sei auf
folgende auffallende Erscheinung verwiesen. Auf den flexiblen Substraten der Schwin-
gungszone, so besonders auf Tangen, Seegras und Treibgut, siedeln mit einer Aus-
schliefllichkeit, wie wir das von keinem anderen Lebensraume kennen, diejenigen
Hydroiden, die tiefe Theken besitzen; athekate Formen und Haleciiden sind praktisch
ausgeschlossen (RiEpL 1959 und 1964b). Ich mdchte diese Erscheinung mit der An-
nahme erkliren, daff die Theka einen Berlihrungsschutz bietet und verhindert, daff die
Nesselbatterien bei den hiufig anhaltenden Stérungen fortgesetzt und nutzlos ver-
schossen werden.

Die Resistenz der Individuen selbst wird von den Staudrucken kontrolliert,
die bei hober Teilchengeschwindigkeit, besonders in der oberen Schwingungszone und
in der Brandungszone, auftreten. So fallen beispielsweise zarte, hochwiichsige Hydro-
iden schon in der Schwingungszone zuriick; an stirker exponierten Stellen {iberwiegt
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der Niederwuchs oder aber die Formen ordnen sich zu Fittichen zusammen, die sich
bei sehr schneller Wasserbewegung deckend zusammenlegen und dadurch ein strd-
mungsableitendes System bilden. An schutzlos freiliegenden Substratflichen, die hiufig
unter schieBendem Wasser liegen, verschwinden z. B. Hydroiden ganz. Die Sedentarier
sind dann nur mehr durch Krustenformen vertreten. Unter sehr stark schiefendem
Wasser, etwa in extrem exponierten inneren ,Brandungs-Diisen® und Brandungs-
Hohlkehlen, sind Sedentarier iberhaupt nur mehr im Gestein selbst (durch Formen
des Endolithion) reprisentiert.

Die Verschiittung durch Sediment-Zudrift ist an den Grenzen des Felslitora-
les, also in der Nihe mobiler Boden, besonders der leicht wandernden Sande, und bei
anhaltender Wasserbewegung oft zu beobachten. Die Reaktion der Organismen ist
gruppenweise sehr verschieden. Poriferen vertragen auch kurzzeitige Verschiittung
schlecht, viele Formen vermdgen aber auf sie fallendes Sediment, Sande, Schwamm-
nadeln und sogar Steinchen in den Kérper einzubauen. Verschiittete Hydroidkolonien
versuchen zumeist durch Auswachsen der Stolonen abzuwandern. Aktinien gieflen
auch grofere Mengen aufgefallenen Sedimentes durch Neigen und Wimpernschlag iiber
einen Schleimstrom ab. Cirripedier und sedentire Mollusken meiden solche Sediment-
nihe, Manche Monascidien dagegen vertragen auffallend viel Sedimentaufschiittung.

Mangelnde Abdrift von Sediment, namentlich feinem Sediment, tritt bei
anhaltend minimaler Wasserbewegung in Erscheinung. Nach lingeren windlosen Pe-
rioden trifft man Hydroiden, kleine stoloniale Anthozoen (Cornularia}, Enthoprocta,
Bryozoa und Synascidien oft schlammiiberzogen und in schlechtem Zustand an. Bei
Anhalten des Zustandes werden z. B. die Hydranthen der Hydroiden ganz abgebaut.
In unterseeischen Hohlen, in welchen die Besiedler der Béden viel hiufiger von Ver-
schlammung bedroht werden als jene der Decken, ist aufgefallen (Rigpr 1959), dafl
sich auf den B8den die Athecata scharen, an den Decken aber {iberwiegend Thecaphora
siedeln, welche auf den BSden hichstens die vorspringenden Substrate besetzen oder
auch diese meiden. Man gewinnt aus diesem Verteilungsverhalten den Eindrudk, daf}
die Thecaphora, besonders Formen ohne Verschluflapparat, aber mit tiefen oder kom-
plizierten Theken, eher von Verschmutzung bedrcht werden als die Athekaten (und
thekenlosen Thekaphoren).

Das Scheuern durch Bewegung von Grobsediment, namentlich von Schell und
Gerdll unter der Wirkung rasch pendelnder Wasserkdrper, fithrt dort zur Bildung
lebensfeindlicher Gebiete, wo Bodengestalt und Expositionslage der Erscheinung Dauer
verlethen. Der Taucher erkennt sofort die bestandslosen, blankgeschliffenen Felsbahnen
und -mithlen am Seegrund, auf deren Substrat sich nur einige wenige Formen des
Endolithion zu halten vermdgen. An reifen Arten des Epilithion finden sich nur win-
zige, raschlebige Arten, etwa Spirorbis pagenstecheri (Polychaeta) oder Lichenopera
radiata (Bryozoa).

Die Erndhrung durch Planktontransport hingt in erster Linie von der
Grofle der mittleren Durchfluffmenge (gewissermafien durch den Querschnitt des Sam-
melbereiches des jeweiligen Sedentariers) ab, in zweiter Linie auch von der Teilchen-
geschwindigkeit. Hohe Geschwindigkeit bestimmt z. B. bei Cirripediern die Filter-
methode, die von der aktiven — bei schiefendem Wasser — zur passiven Methode um-
schlage (Riepr 1964b). Sie fihrt bei manchen Hydroiden jedoch zum Einstellen der
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Aktivitit, weil die vorbeischieflenden Beuteobjekte offenbar nicht mehr gehalten wer-
den kénnen. Die Durchzugsmenge, in gewisser Hinsicht die Haufigkeit des Wasseraus-
tausches, beeinfluflt dagegen das Nahrungsangebot wesentlich. Die eminente Bedeutung
des Wasseraustausches fiir die Ernihrung der Sedentarier geht z. B. aus der aktiv ge-
filterten Wassermenge durch die Bestandsbildner der unterseeischen Hohlen hervor
(Riepr 1959, ausfithrlich 1964b). Es lifit sich errechnen (vgl. Jorcensen 19553), dafl
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Abb. 8: Die Wirkung der Hohlengréflen auf die notige Hiufigkeit des Wasseraustausches zur

optimalen Ernihrung von Sedentarierbestinden mittlerer Dichte. Der Tabelle ist die errech-

nete Filtermenge von im Mittel 1,5 Tonnen Seewasser je Stunde und Quadratmeter Bestands-
fliche zugrunde gelegt

Sedentarierbestinde der tblichen Dichte das Wasser in Hohlen z. B. mit 1000 m3, 1 m?
und 11 Volumen in etwa knapp ciner Stunde, 10 Minuten bzw. einer Minute durch-
gefiltert haben. Um solchen Bestdnden optimale Erndhrungsbedingungen zu sichern,
mufl das Hohlenwasser jeweils mindestens einmal, sechsmal bzw. sechzigmal in der
Stunde ausgetauscht werden (Abb. 8).

Die Liftung durch Transport von Gasen tritt in eine kritische Phase, sobald
die Minima der Wasserversetzung zu lange anhalten. Bei begrenzten, stagnierenden
Wasserkdrpern trite das besonders rasch in Erscheinung. Setzt man beispielsweise Pori-
feren, Hydroiden oder Bryozoen in eine Wanne mit stagnierendem Ortswasser, so
werden — im Falle es sich um reife Individuen (bzw. Sticke) handelt — auffallend rasch
und in groflen Mengen Larven und Medusen abgestofien. Ich habe diesec Vorginge wie-
derholt bei Obelia- und Ircinia-Arten, bei Spongia officinalis und Schizoporella san-
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guinea beobachtet. Zweifellos handelt es sich um eine Reaktion auf ungiinstig wer-
dende Klimabedingungen, welche den Sinn hat, im Fall klimatischer Bedrohung die
Nachkommenschaft in Sicherheit zu bringen. Dabei liflt die Promptheit und Konse-
quenz des Vorganges vermuten, daf sich die Verschlechterung des Klimas noch kaum
iber die unmittelbare Wassersphire um den Organismus hinaus ausgedehnt hat und
im Beckenwasser selbst noch gar nicht zum Ausdruck kommt; dafl also schon der Weg-
fall der Wasserbewegung den eigentlichen Auslser darstellt.

Befruchtung und Verbreitung aller jener Formen, die Geschlechtszellen,
Larven oder ganze Generationen ins freie Medium abgeben, und hierher zihlen be-
kanntlich alle Sedentarier, werden durch das Ausmaf der Wasserversetzung mafigeb-
lich beeinfluflt. Dabei spielt sowohl die Teilchengeschwindigkeit, als auch die Durch-
zugsmenge eine ganz untergeordnete Rolle; wichtig ist die Strecke, die der Wasser-
kérper, welcher die freigewordenen Individuen aufgenommen hat, im Laufe ihrer frei-
schwebenden Lebensperiode zurlidklegt. Die Wichtigkeit dieses Aspektes der Wasser-
bewegung, fiir die Probleme der Artbildung und der Tiergeographie bedarf hier wohl
keines weiteren Beleges. Ich darf mich hier mit einem Hinweis auf das schon gegebene

Beispiel (Abb. 1) bescheiden.

Die wirkenden Ausschnitte

Im vorigen Abschnitt war festzustellen, dafl die einzelnen Aspekte der Wasser-
bewegung vielfach mit einzelnen Ausschnitten einer Bewegungserscheinung entweder
mit deren Maxima, Mittelwerten oder Minima zusammenhingen. So bilden beispiels-
weise bei den Aspekten Festigkeit, Resistenz, Verschiittung und Schevern die Maxima,
bei Siuberung, Liiftung und Verbreitung die Minima den gravierenden Ausschnitt.
Daneben fanden sich aber auch schon Hinweise darauf, dafl sich ein und derselbe
Aspekt, beispielsweise der der Erndhrung, bei mehr als einem wirkenden Ausschnitt
entfalten kann, wobei wiederum verschiedene Einfliisse des Bewegungsklimas (gewis-
sermaflen Unteraspekte) hervortreten. Die Schilderung solcher Unteraspekte sel
mit den folgenden drei Beispielen versucht.

Die Maxima. Sobald man versucht, ein Bild von den an einem Standort auf-
tretenden maximalen Bewegungserscheinungen zu gewinnen, stellt man fest, dafl zu-
erst die Zeit festzulegen ist, innerhalb welcher das gesuchte Maximum verbindlich oder
signifikant sein diirfle. Mit zunehmendem Zeitausschnitt werden die Extremwerte
naturgemifl grofler, keineswegs aber fiir den Einzelfall zutreffender. Die Signifi-
kanzeiner Ausschnittslinge hingt viel mehr von der biologischen Erscheinung
ab, mit welcher sie in Beziechung gesetzt wird. Die Hohe des 24stiindigen Maximums
ist z. B. fiir die Bestimmung der Resistenz eines Cystoseira-Bestandes der Bran-
dungszone ebenso unsignifikant wie die des 10jihrigen. Im ersteren Fall mufl man
erwarten, dafl die entscheidenden Maxima auflerhalb des gerade beobachteten Tages
liegen, im letzteren hingegen, dafl die Zusammensetzung der Vegetation einer viel-
leicht vor Jahren durch eine Sturmflut zerschlagenen Kiiste lingst wieder ausgereifte
Formen zeigt. Unsere Kenntnisse von langewdhrenden Erscheinungen im Sublitoral
sind naturgemif gering. Ich darf darum ein Beispiel aus dem freiliegenden Einflufi-
gebiet des Meeres wihlen, aus dem Supralitoral.
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Im felsigen Supralitoral des Mediterran pflegt man (wie schon erwihnt) eine
untere schwarze und eine obere weifle Zone zu unterscheiden. Erstere ist durch eine
Vegetation endolithischer Blau- und teils Griinalgen gekennzeichnet, letztere durch
blanken, nur in Spalten humusfithrenden Fels, der nach oben von der Macchie (der
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Abb. 9: Die Wirkung der Lang- und Kurzzeit-Maxima des Seeganges auf die Ausbildung der
Zonen im Supralitoral. A Insel Banjole (Westkiiste Istrien) halbschematisch, zweifach iiber-
hoht, gesehen von Siidost. Schwarze Zone punktiert, weile Zone weiff. Die mittleren See-
gangsstirken (Kurzzeit-Maxima, graue Pfeile) sind nach der Hiufigkeit der Windrichtungen,
die Maximalen (Langzeit-Maxima, weifle Pfeile) nach den Streichstrecken der Winde iiber See
angegeben. B Streichstrecken der auf Banjole zukommenden Winde tiber See

Dedke des mediterranen Buschwaldes und seiner Ausldufer) begrenzt wird. Im Gefolge
der Lithophyten erscheint die Strandschnecke Littorina neritoides, auf den salzkrusti-
gen Felsen, Flechten und Halophyten, etwa Caloplaca anrantia und Statice cancellata.
Man spricht darum auch von einer Litho- und Halophytenzone. Nun erheben sich
die beiden Zonen ganz verschieden hoch iiber den Ruhewasserspiegel, entsprechend
den allgemeinen drtlichen Expositionsverhaltnissen. Aber ihr Auf- und Absteigen ent-
lang der Kiiste erfolgt keineswegs im gleichen Rhythmus. Besonders eindeutig ver-
halten sich darin jene kleinen, der Kiiste nur wenig vorgelagerten Eilande, deren Flan-
ken Seegang von ganz verschieden langer Anlaufstrecke empfangen. An der Insel
Banjole beispielsweise (vor Rovinj an der Westkiiste Istriens) reicht die Lithophyten-
zone ringsum sehr gleichmifig 1,5 bis 2 m iiber den mittleren Wasserspiegel. Die
Halophytenzone hingegen (Abb. 9) reicht an der Landseite nur in 3 bis 5 m Hohe, an
der Seeseite hingegen 6 bis 11 m hoch auf die Insel hinauf. Die Erstreckung der Litho-
phytenzone entspricht etwa den mittleren Seegangsverhiltnissen, da es auf zureichend
hiufige Benetzung ankommt. Die Hiufigkeiten der einzelnen Seegangsrichtungen rings
um die Insel sind auch ziemlich ausgeglichen. Die Reichweite der Halophytenzone hin-
gegen folgt den Maxima, da fiir deren Erhaltung ein weitgehendes Fortwaschen ent-
stehenden Humus® auch in groflen Abstinden gentigt. Die schweren, hohen Seen ent-
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falten sich aber nur iiber grofere Anlaufstrecken (Streichlinge des Windes, vgl.
Seite 164). Die kurze Entfernung von der Kiiste reicht fiir deren Bildung nicht aus.
Anzufiigen bleibt, daff im geschilderten Falle die sogenannten Mittelwerte, also die
Werte jenes Seeganges, der zureicht, um die Lithophyten oft genug zu benetzen, exak-
ter als Maxima kurzer Intervalle aufzufassen wiren, denn es kommt nicht auf die
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Abb. 10: Die Wirkung der mittleren und maximalen Expositionsgefille auf die Verteilung
der Hydroiden- und Sediment-Zonen; am Beispiel eines schematisierten, iiberhdhten Aufrisses
des Sorrentiner Litoralgebietes (Golf von Neapel) von rund 1 km Linge, dargestellt bis 40 m
Tiefe. Felslitoral gegliedert in die Hydroidenzonen 1-7 (abnehmend punktiert), Sediment-
béden gegliedert nach Korngréfen (schraffiert). Die breiten Pfeile geben die Neigungen und
die relativen Groflen (Verlauf der Dezimalwerte gewellt) der Expositionsgefille an. Das Ge-
fille der Mittelwerte ist aus der Anordnung der Hydroidenzonen (Grenzen ausgezogen), das
der Maxima aus der Korngréfenverteilung (Grenzen gestrichelt) abgeleitet

Summe der Krifte in einem Zeitabschnitt, sondern wiederum auf zureichend hiufige
Zwischen- oder Kurzzeit-Maxima an. Doch seien die Verhiltnisse hier nicht wei-
ter zerlegt, als sie bisher auch biologisch zu belegen sind.

Die Mittelwerte bilden in ihrer Abgrenzung ein doppeltes Problem. Einmal
ist es wieder die Festlegung des signifikanten Zeitintervalles, dhalich wie bei den
Extremwerten. Zudem ist es aber — wie eben angedeutet — in der Regel schwierig, echte
Mittelwerte von ganz hnlich wirkenden Kurzzeit-Extremen (seien es nun Maxima
oder Minima) zu trennen. Man sollte erwarten, dafl echte Mittelwerte wahrscheinlich
nur dort eine biologische Beziehung einrichten, wo in erster Linie die Summe von
Kriaften (schwankender Griofen) eine biologische Rolle spielen. Derlei darf man
etwa bei der Abhingigkeit der passiven Filtrierer (vgl. S. 157) von den Summen der
Durchflufimenge erwarten,

Greift man beispielsweise auf die Kennzeichnung der Expositionsverhiltnisse
durch die sieben Hydroiden-Zonen der Felslitoral-Schattengebiete zuriidk, so war
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festzustellen, dafl dieselben gegen die Rinder des Felslitorals, sowoh! horizontal (mit
abnehmender Kiistenexposition) als auch vertikal (mit der Tiefenreduktion der Was-
serbewegung) einandergereiht ablésen. Daraus ergeben sich Verbreitungsbinder, welche
mit der Zone 7 an der Felslitoralgrenze beginnen, um gegen die Zone 1 (2 oder 3,
welche immer als letzte ausgebildet sein mag) im Brandungsgebiet der am stirksten
exponierten Kiistenstellen zusammenzuriicken (Abb. 10). Ordnet man aber diesen
Verhiltnissen die Sedimente zu, die in den jeweils verschiedenen Tiefen den anstehen-
den Felsen unter sich begraben, also die eigentliche Felslitoral-Grenze bilden, so stellt
sich heraus, dafl an dieselbe, wiewohl sie sehr einheitlich durch die Hydroiden-Zone 7
zu kennzeichnen war, ganz verschiedene Sedimente grenzen. Auf Gerdll und Kies
folgen z. B. Grob- und Mittelsande und sandiger Schlamm. Nachdem aber evident
wurde, dafl sich die Hydroidenzonen (Rizpr 1959, 1964b) ebenso wie die Sedimente
(Dierrice & Karrg 1957, Kuenen 1950, Sverbrur et al. 1954) nach den Exposi-
tionsbedingungen anordnen, mufl man annehmen, dafl es zwei verschiedene Aus-
schnitte der Exposition sind, die zu so unterschiedlicher Anordnung Anlafl
geben. Ich mdchte diese Erscheinung mit der Annahme erkliren, dafl die Hydroiden-
zonen den Mittelwerten der Teilchengeschwindigkeit folgen, fiir die Anordnung der
Sedimente aber Maxima mittlerer Zeitintervalle verantwortlich sind. Es mag fiir die
Frhaltung eines gréberen Sedimentcharakters geniigen, wenn er in Monatsabstidnden
zureichend nachsortiert wird. Mittel- und Maximalwerte zeigten damit im Fels-
litoralstreifen unterschiedlich geneigte Gefille. Nach Lage der hydrodynamischen
Verhiltnisse scheint das auch tatsichlich begriindet, denn es ist damit zu rechnen, dafl
maximal hoher Seegang, wiewohl viel seltener als exponierte Kaps, auch die engeren
Buchten treffen kann, welche aber hinsichtlich der mittleren Expositionsverhiltnisse
gegen jene aber noch stirker zuriicdkfallen.

Die Minima sind in ihrer biologischen Wirkung gleich den Maxima von signi-
fikanten Ausschnittslingen abhingig, jedoch in noch viel einschneidenderem Mafe.
Hat man erkannt, dafl die Existenz eines Sedentariers, etwa nach dem Aspekt der
Substratfestigkeit oder dem der Resistenz des Individuums, von einer einzigen, nur
Bruchteile von Sekunden dauernden Bewegungsspitze abhingen kann, so lernt man
einsehen, dafl kurzzeitige Minima tiberhaupt keine Bedeutung haben. Die Wasser-
bewegung kann kurzzeitig vollig wegfallen, ohne Einflufl zu nehmen. Ein extremes
Exempel bildet der schwingende Wasserkdrper, dessen Teilchen in Bodennihe jedes-
mal beim Wenden der Bewegungsrichtung (beim Kentern des Stromes) einen Augen-
blick zur Ruhe kommen. Es kommt also nur auf die Dauer der Stagnations-
perioden an. Unsere Kenntnisse von Dauer und Wirkung der Minima unter dem
Wasserspiegel sind (wie bei den Extremwerten iiberhaupt) zu gering, um aus diesem
Gebiet verlifiliche Beispiele zur Hand zu haben. Beobachtungen in Aquarien aber
lassen dieselben auch im natiirlichen Milieu voraussehen.

Schwimme beispielsweise lassen die Abstufung der nicht mehr ertriglichen Dauer
von Minimalwerten hinsichtlich der Aspekte Ernzhrung, Liiftung und SHuberung er-
kennen. In groBen Mengen gefilterten Seewassers vermdgen viele Formen wochenlang
zu vegetieren, in geringen, stagnierenden Wassermengen einige Stunden iberdauern,
wird aber deckender Schlammiiberzug nicht entfernt, so kénnen schon nach Stunden
irreparable Schiden eintreten.
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DIE KOMPLEXEN WIRKUNGEN

Neben den Aspekten und den Ausschnitten der Wirkungsweisen, welche in der
Regel nur mit jeweils einzelnen Erscheinungen der Wasserbewegung und mit einzel-
nen Bewegungsweisen verkniipft erscheinen, gibt es biologische Entsprechungen, die
mit ganzen Gruppen, ja mit der Gesamtheit der Erscheinungen der Wasserbewegung
ursichlich verbunden sein mégen. Man erkennt solche komplexe Bezichungen unter
allgemeineren, biologischen Gesichtspunkten. Entsprechend ist ihr Umfang noch kaum
abzuschitzen, und ich habe mich darauf zu beschrinken, mit einer kleinen Auswahl
moglichst typischer Beispiele anzudeuten, was bisher an Typen bewegungsklimatischer
Bezichungen deutlich geworden ist.

Auswabl der Wuchsformen

Untersuchungen an Poriferen (zusammengestelle in Riepr 1964b), Hydroiden
(RiEDL 1959) und Anthozoen (ABEL 1959) haben sowoh! innerhalb von Arten als auch
von Gattungen iibereinstimmende Reihen von Wuchsformen und Standort-Expositions-
verhiltnissen nachweislich gemacht. In der Schwammgattung Axinella folgen mit ab-
nehmender Exposition (Abb. 11) die Arten damicornis, verrucosa, polypoides und ev.

Artenreihen Standortmodif{ikationen
der Gattungen: der Arten:
Axmnella Eudendriumn  Halecum  Aglaoph Aglaopheni Cladocora Eunicella
pluma cespitoss cavolins

dit astraeana
R mediterraneum ;
damicornis rameum . seplifera octodonta  { Brandungsform)

3
d ‘ % %
% ﬁ/ plurna
i cester/ i

TACemOSUI 1z, (typica)

astraearia
typica (Mischiorm )}

typica

i

{Ranken-
form)

efon-| gata dichotoma

Abb. 11: Die Wirkung der Expositions-Stufen auf die Gestaltsabwandlung innerhalb von

Gattungen (Artenreihen) und Arten (Reihen von Standortmodifikationen). I Formen der

Brandungs- und der oberen, stirker exponierten Schwingungszone, II Formen der mittleren

und unteren Schwingungszone sowie geschiitzterer Standorte, III Formen der Strémungszone

und sehr geschiitzter Gebiete. Darstellung der Formen halbschematisch in relativen Groflen-
verhiltnissen
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cannabina aufeinander und zeigen eine Gestaltsverinderung vom gedrungen krusten-
formigen iiber den hand- oder baumf&rmigen bis zum schlank r6hrenfrmigen Wuchs.
Unter den Hydroiden sind es die Genera Eundendrium, Halecium und Aglaophenia,
die in gleicher Reihenfolge auf derbe und gedrungene Arten zunehmend schlanke, hohe
und locker gebaute Species abfolgen lassen. Unter den Anthozoen deuten sich analoge
Verhiltnisse bei den Gattungen Cladocora und Eunicella an, die jeweils mit ihren ge-
streckter wachsenden Arten die geschiitzten Standorte bevorzugen.

Arten aus diesem Kreise zeigen selbst wiederum Abwandlungen der Wuchsform,
die der Exposition der Standortverhiltnisse entsprechen. Bei Aglaophenia pluma sind
die Formen (wahrscheinlich Standort-Modifikationen) octodonia, typica und dicho-
toma, bei Cladocora cespitosa sind astraearia-Formen und typica und bei Eunicella
cavolinii sind neben kleinwiichsigen und typischen Formen noch lang-rankenférmige
Kolonien zu unterscheiden. Auch in diesen Fillen werden die Individuen mit der Ge-
schiitztheit der Standorte hoher, gestreckter und lodkerer. Eine Ubersicht iiber die wahr-
scheinlich komplexen Ursachen dieser Verinderungen haben wir noch nicht. Wohl liegt
auf der Hand, daff der Aspekt der Resistenz mafigeblich beteiligt sein muf. Eine
zureichende Erklirung bieter er aber allein nicht. Man wird vielmehr annehmen miis-
sen, daf die Hohe und Lockerheit der Wuchsformen in der Tiefe wahrscheinlich auch
die Aussicht auf Verschlammung verringert, die Liiftung bei Minimalbedingun-
gen begiinstigen und selbst den Querschnitt, mit dem Effekt die Durchflufimenge
angehoben zu haben, vergrofiert (Abb. 11).

Abwandlung der Filterformen

Dem Bauplan beispielsweise der grofen, polysiphonen Eudendrium-Arten ist es
keineswegs vorbestimmt, flichenférmige Wuchsformen zu entwickeln. Um so auffal-
lender ist die Tatsache, daf selbst das hoch polysiphone Endendrium rameum an Stand-
orten mit gerichtet pendelndem Wasserkdrper, ganz konsequent flichige Stocke ent-
wickelt. Als Gegenbeispiel (Abb. 12) sind die Arten der Aglaopheniinae anzufiihren,
deren Stockbau flichigen Wuchs geradezu vorzuschreiben scheint. Diejenigen Formen,
die schwingende Wasserkdrper oder iiberhaupt die Hinge des Decliviums besiedeln,
Aglaophenia septifera, tubulifera und die forma octodonta der Aglaophenia pluma
bleiben auch diesem Prinzip treu. Jene Aglaopheniinen jedoch, die auflerhalb des ge-
richtet bewegten Wassers vorkommen, erreichen auf die verschiedenste Weise die Auf-
16sung des strengen Flichenbaues. Lytocarpia myriophyllum trige die Cladien stir-
ker gewinkelt und leicht gekriimmt. Dadurch entsteht aus der Fliche eine Rinne oder
ein Halbrohr. Aglaophenia elongata, ebenso auf den tiefen Corallinenboden behei-
matet, zeigt den sehr gestreckten und etwas verzweigten Stamm leicht gedreht und
etwas gekriimmt, Damit weisen die am weitesten auseinanderliegenden Cladien in ver-
schiedene Richtungen. Und Aglaophenia pluma forma dichotoma, der man mit einiger
RegelmiRigkeit auf Treibgut begegnet, ist oft vielfach verzweigt, wobei der Stamm an
jeder Verzweigungsstelle etwas um die Hauptachse gedreht ansetzt. Damit sind die
Flichen der einzelnen Cladien-Gruppen wiederum schrittweise gegeneinander verdreht.

Neben den Moglichkeiten der Abwandlung, die selbst in so strengen Bauplinen
stecken, zeigen diese Beispiele, dafl es nicht nur darauf anzukommen scheint, im ge-
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ftachiger Typus radiarer Typus

Wasserbewegung emndimensional Wasserbewegung 2zweihimensional

Aglacphema
sepftifera
tubulifera und
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Aglaophenunae

4 . o
8 Aglaophenia elongala

Aglaophenia
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Abb. 12: Die Wirkung der Anzah!l der Bewegungs-Dimensionen auf die Abwandlung von

Wuchsformen innerhalb nahe verwandter Formen. Die Pleile deuten die mutmafliche Les-

richtung der Abwandlung an. Die weiflen Flichen symbolisieren bei den Aglaopheniinen das
das Schema der Wuchsform, bei den Eudendrien weisen sie auf die Querschnitte hin

richtet bewegten Wasser Flachenformen zu bilden, sondern auch darauf, an Stand-
orten, die aus allen Richtungen bestrdmt werden, flichige Wuchsformen wiederum
aufzuldsen. Das Prinzip, den drtlichen Strémungen moglichst hidufig mit einem opti-
malen Querschnitt gegeniiberzustehen, scheint bei diesem Typus der ,Cniden-
finger® (einer sehr gestaltenreichen Gruppe ,passiver Filtrierer®) von recht all-
gemeiner Bedeutung zu sein.

Wuchsformen und Bestandsdichte

Ein weiteres Beispiel fiir die Vielfalt der Bezichungen von Wuchsformenanord-
nung und Expositionsgrofe liefern die Hydroiden, wenn man gleichzeitig die Dichte
der Bestinde ins Auge fafit. Die Hydroidenbestinde der Tyrrhenia-Hohlen beispiels-
weise zeigen in den sieben Zonen (Riepr 1959) ein auffallendes Dichtegefille gegen
die schwach exponierten Gebiete. In Hydranthen pro Quadratzentimeter ausgedriickt
fillt die Dichte im Mittel von 5000 iiber 1000, 300, 200 und 100 auf 40 und 10 in
der Zone 7 (Abb. 13). Zudem stellt sich heraus, dafl auch die Wuchsformen nicht wahl-
los tiber das beschriebene Gefille verteilt sind. Die nach dem Prinzip des Bauplanes an
Hydranthen reichsten und Zrmsten Formen (Typus Aglaophenia und Campanularia)
stehen an den Enden der Reihen. Zwischen thnen macht sich (gemessen an der Hydran-
thenzahl der Stimmchen) ein allgemeines Gefille von Wuchsformen deutlich, Die ge-
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wisse Unregelmifligkeit des Wuchs-Gefilles zwischen den Extremen (Abb. 13) hingt
damit zusammen, daf die einzelnen Stockformen nicht ohne weiteres verglichen wer-
den kbnnen. Betrachtet man sie gruppenweise, so wird das Bild ungleich klarer. So
zeigen die in der Reihe aufeinanderfolgenden Plumulariidae (Aglaophenia septifera,
Aglaophenia pluma f. octodonta, A. p. f. typica, Plumularia setacea und die Ante-

Dynamena Haiscium  medderraneum
cavelinii
Laomedea flexuosa
Aglaophenia Gonothyraea gracilis
pluma- lypica { Tubjclava fruticosa
My d Agiaophema  Aglaophenia Eudendrium rameum Anteneiia Campanuiaria
ydran- sesfera Pluma— octodonta {—'Pmmulana setaceay sitiquosa alta Hydranthen-
then- < e ; :
50004 o - -4 Umfang der
Zahlen 3 NS Zone Nb

LAY,
£reor retsrerarier
A
IS/ ITETTHEELLI1.
A
IILLIIIIIIIII1T

7
NI,

2 b fy et e ey
e R ——F g 7

Arten -Umifang der Zonen

Abb. 13: Die Wirkung der Expositions-Stirke auf die aus Wuchsform und Wuchsenge zusam-
mengesetzte Bestandsdichte, dargestellt am Beispiel der sieben Hydroidenzonen. Angefiihrt
sind die 12 wichtigsten Arten (die Breite der Felder der Arten ist so gewihlt, dafl die mittleren
Hydrantenzahlen pro cm? je Zone auf einer Geraden liegen). Die punktierten Staffeln geben
den Bereich der minimalen bis maximalen Hydrantenzahl der Arten ebenfalls je cm? anj die
dunkel ausgewiesenen Staffeln (und zwar Plumulariidae gestreift, Sertulariidae kariert, theken-
lose Arten schwarz, Plumulariidae grau) reprisentieren die minimalen bis maximalen Hy-
dranthenzahlen je Stédkchen. Beachte das regelmifige Ansteigen jeweils der grauen, schwarzen
und gestreiften Staffeln

nella-Arten) ein Gefille der maximalen Hydranthenzahl von 1200 iiber 500 und 250
auf 60 und 18. Die Maxima der thekenlosen Formen, also praktisch der Athecata und
Haleciidae (Eudendrinm rameum, Halecinm mediterraneum und Tubiclava fruticosa),
sinken von 300 iiber 50 auf 16. Und die Mittelwerte der Campanulariidae (Laomeda
flexunosa, Gonothyraea gracilis und Campanularia alta, letztere stets unverzweigt) fal-
len von rund 15 iiber 8 auf 1. Zudem stellt man fest, daf} Arten mit auffallend groflem
oder kleinem Wuchs ihre Einpassung in die dem Ort entsprechende Hydranthendichte
durch besondere Weite oder Enge der Siedeldichte kompensieren (vgl. Dynamena cavo-
linii und Campanularia alta gegeniiber Endendrinm ramenm).

Man erkennt, dafl sowohl die einzelnen Wuchstypen, als auch deren Abwandlun-
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gen ihre abgestuften Plitze zugewiesen haben, und man wird annehmen diirfen, dafl
mit abnehmendem Wasserwechsel auch die Chancen zureichender Ernzhrung, Liflung
und Siuberung sinken. Diese in Minimalausschaitten wirkenden Aspekte wiren ge-
eignet, das geringere Vordringen der hydranthenreichen Wuchsformen gegen die ruhi-
gen Hohlentiefen zu erkliren, vorausgesetzt allerdings, dafl die hydranthenreichen
Bautypen der Hydroiden auch die anspruchsvolleren wiren. Um aber einen wenigstens
theoretischen Ansatz fiir die Erklirung der zweiten Tatsache zu gewinnen, warum
nimlich die hier vorerst als ,anspruchslos® etikettierten hydranthenarmen Arten nicht
auch in den Gebieten reichlichen Wasserwechsels siedeln, miifite man geeignete Maxi-
mal-Aspekte finden. Ihre zu geringe Resistenz kdnnte in Betracht gezogen werden.
Wahrscheinlich spielt aber dabei noch Stérung und Raumkonkurrenz sowie noch man-
cher unbekannte Faktor eine Rolle.

Answabl der Ernibrungstypen

Neben der groflen Gruppe der mittels eines eigenen Wasserstromes aktiv sam-
melnden Filtrierer, in der Hauptsache Porifera, Lamellibranchiata und Ascidiacea, ist
eine zweite Gruppe passiver Filtrierer mit vielen Hydroidea und Anthozoa ein-
zurichten; sicher mit allen jenen Formen, welche durch die Ausbildung von Flichen
und deren genauer Einstellung in die Bewegungsrichtung des Mediums die Funktion
ihres Sammelapparates haben erkennen lassen. Eine Zwischenstellung nehmen die See-
pocken ein, die einmal durch den Cirrenschlag zur Gruppe der aktiven Filtrierer zu
rechnen sind, ein andermal aber, bei sehr heftiger Wasserbewegung auch eine passive
Phase einlegen kidnnen, indem sie die Cirrenreuse steif in das vorbeischiefende Was-
ser halten. Formen der Brandungszone, Balanus perforatus sowie Chthamalus stellatus
haben solches Verhalten gezeigt (RiepL 1964b). )

Vergleicht man die Verteilung der beiden Filtrierergruppen und die Abwandlung
ihrer Formen iiber Standorte mit unterschiedlichen Expositionsgraden, vereinfacht ent-
lang von Tiefenreihen, so ergeben sich betrichtliche Unterschiede. Die Bestinde der
passiven Filtrierer machen mit zunehmender Tiefe einen raschen Formenwandel durch.
VerhiltnismiBig schmale Verbreitungsbinder folgen in dichter Reihe aufeinander, und
jene Arten, die sich iber ein etwas grofleres Expositionsintervall verbreiten, zeigen
eine auffallende Abwandlung der dufleren Form (z. B. Endenrium, Aglaophenia, Euni-
cella, Cladocora). Die aktiven Filtrierer dagegen weisen in der Regel ungleich weniger
schmale Verbreitungsbinder auf, die Ascidien und Lamellibranchier zudem kaum eine
Abwandlung der Gestalt. Nur bei den Poriferen kennt man im Zusammenhang mit
verdnderten Expositionsverhiltnissen ausgeprigtere Wuchsunterschiede; aber auch
diese bleiben hinter jenen der passiven Filtrierer weit zuriick. So findet sich in den 30 m
tief gelegenen Felslitoral-Schattengebieten eine Vielzahl jener Muschel- und Schwamm-
arten, und noch dazu in ganz unverinderter Gestalt wieder, die bereits dicht unter der
Wasserlinie vorkommen. Die endolithischen Arten unter ithnen, die Bohrschwimme und
Bohrmuscheln (zurh Beispiel Cliona, Lithodomus, Gastrochaena) machen die Unab-
hiingigkeit aktiver Filtrierer von Expositionsbedingungen besonders klar. Kaum einen
passiven Filtrierer aber wird man an beiden Orten zugleich antreffen, und wenn, dann
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nur in so abgewandelter Gestalt, dafl man die Individuen vorerst zu verschiedenen
Arten stellen wollte, wie das auch tatsichlich oft geschehen ist.

Die Ursache fiir so ungleiches Standortverwalten wird man in den sehr ver-
schieden engen Umweltbeziehungen der beiden Typen zu suchen haben. Die aktiven
Filtrierer besitzen Innenfilter (oder vermdgen sie, wie die Balaniden und viele seden-
tire Polychaeten, jedenfalls einzuzichen), die passiven Filtrierer tragen ihren Fang-
apparat fast immer auflen. Und selbst wena die Polypen kontrahiert oder selbst in
Theken zuriidigezogen werden kénnen, wird doch der titige Apparat ganz den Fak-
toren des Milieus, der Stirke, Richtung und dem Rhythmus der Strémung exponiert.
Die Mehrzahl der aktiven Filtrierer hat ein inneres Strémungsmilieu geschaffen, und
nur die Auflenhaut wird durch Scheuern und Verschiitten sowie auf ihre Resistenz
gepriift. Die Mehrzahl der passiven Filtrierer dagegen bleibt den primiren Milieu-
faktoren ganzlich ausgesetzt.

ZUSAMMENFASSUNG

1. Die Wasserbewegung erweist sich als ein Umweltfaktor von erstrangiger Bedeu-
tung. Sie bestimmt weitgehend die Verteilung der Substrate, Anordnung und Ge-
stalt der Organismen, besonders der Sedentarier im Felslitoral. Dennoch ist sie in
letzterem noch nicht vermessen worden, denn auf Grund der Vielfalt ihrer Ex-
scheinungen und mutmaflichen Wirkungsweisen mufl vorerst untersucht werden,
welche Ursachen und Wirkungen iiberhaupt verkniipft erscheinen.

2. Die Vereinigung zweier Erfahrungsbereiche macht nun eine erste Zuordnung der
hydrodynamischen Erscheinungen noch vor deren Vermessung im Biotop mdglich:
Ozeanographie, Geologie, Geomorphologie und Wasserbau bieten zusammen ein so
grofes, einschligiges Material, daf} schon eine Vielzahl von Bewegungserscheinun-
gen im Litoral vergleichend erkannt werden kann. Die wissenschaftliche Taucherei
im Litoral lief durch die gewonnene Anschauung eine Fiille von Ursachen und
Wirkungen verkniipfen.

3. Die bislang erkannten etwa 27 unterschiedlichen Verkniipfungsweisen werden nach
5 Gesichtspunkten analysiert und mit je einem Beispiel belegt. Der kiinftigen
metrischen Bearbeitung sollen damit die Ansatzpunkte geliefert werden.

4, Grunderscheinungen: Die Staudruckwirkung it sich an Substrat- und Organis-
menfestigkeit, die der Durchflubmenge an Ernshrung und Beliiftung ablesen, jene
der Wasserversetzung, z. B. an der Medusenverdriftung. Die Teilchengeschwindig-
keit bildet die allgemeinste MefReinheit.

5. Bewegungsweisen: Der streichende WasserkSrper trennt in seinen zwei Formen
flichige und radiire Wuchstypen, der schwingende verdndert die Orientierung der
flachigen Formen, der zerreiffende fiihrt zur Auslese von z. B. gepanzerten Schild-
formen.

6. Expositionsgefille: Die Kiistenexposition ist etwa nach den Halophyten-, Litho-
phyten- und Hydroidenzonen zu bemessen, das Gefille bei zunehmender Tiefe
nach der Orientierung der Hydroiden und Anthozoen in den kritischen Tiefen. Die
Wirkung der Substratgestalt 488t sich der Hydroiden-Anordnung, die der Sub-
stratgliederung jener der Mikrofauna entnehmen.
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7. Einfache Wirkungsweisen: Jeweils nach den Aspekten und den Ausschnitten (welche
die Wirkungen bestimmen) getrennt dargestelle:

a) Die Aspekte: Die Bedeutung der Substratfestigkeit wird durch die Aufwuchs-
verhilinisse in Blodkfeldern, die der Stdrung durch die Hydroiden-Auswahl in
Tangbestinden, die der Resistenz am Beispiel der Brandungs-Selektion er-
Srtert; jene der Verschiittung, der Siuberung und des Scheuerns mit Vorgingen
am Felslitoral-Rand, in Hohlen und Geschiebebden belegt. Der Aspekt Er-
nihrung wird an Hand des Wasserdurchzuges der hohlenbewohnenden Fil-
trierer, der der Liiftung am Beispiel der Abgabe von Fortpflanzungsprodukten
geschildert. Befruchtung und Verbreitung hingen wiederum mit der Wasser-
versetzung zusammen.

b) Die wirkenden Ausschnitte: Die Kennzeichen der Maxima werden aus dem
Verhiltnis Lithophyten- zu Halophytenzone, die der Mittelwerte aus dem der
Hydroiden- und Sedimentzonen an den Felslitoralgrenzen abgeleitet, jene der
Minima aus Mortalitdtsverhiltnissen unter kiinstlichen Bedingungen.

8. Komplexe Wirkungen: Expositionsbedingte Wuchsformen-Auswahl wird durch
Reihen von Arten und Standortmodifikationen belegt, die Abwandlung der Fil-
terformen an Hand der flichigen Hydroiden geschildert. Wuchsform und Bestands-
dichte in ihrer korrelierten Abhingigkeit lassen die Hydroidenzonen der Hohlen
erkennen. Die unterschiedliche Expositionsabhingigkeit der Erndhrungstypen zeigt
die Gegeniiberstellung der aktiven und passiven Filtrierer.
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