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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. 

E I N L E I T U N G  

L~ingst hat man die Wasserbewegung ats einen Faktor erkannt, der die Anordnung 
der marinen Lebensr~iume und der Organismen ebenso stark beeinfluf~t wie vielfach 
auch deren Entwicklung und Fortkommen. In  der Litoralforschung ist man yon der 
erstrangigen Bedeutung dieses Faktors so iiberzeugt, dai~ man vielfach unter Exposition 
ausschliet~lich die Bewegungsexposition eines Standortes meint. Besonders die im Fels- 
litoral gei~bte Methode der Taucherei hat eine ganze Reihe d u r c h  d i r e k t e  Ar t -  
s c h a u u n g gewonnene Einsichten in das Ph~inornen geliefert (ABEL i959, RIEDL 1959, 
1963, 1964a). 

Angesichts dieser Tatsache mul~ es auffallen, dab die Wasserbewegung in der un- 
mittelbaren N~ihe der Standorte des Felslitorales (anders liegen die Verh~ilmisse an 
Sediment-Kiisten) n o c h n i c h t v e r m e s s e n worden ist. Das kommt in erster Linie 
&her,  daf~ schon beim Herantreten an diese Aufgabe klar wird, dai~ 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 vielf~iltigen, als expositionsabh~ingig anzunehmenden Ge- 
stalts- oder Verteilungs-Ers&einungen mit den einzelnen Aspekten der Wasserbewe- 
gung in Beziehung stehen. Wit  wissen darum in vielen F~illen nicht einmal, welcher der 
physikalischen Ausdriicke zu vermessen w~ire, der Staudruck, die Durchflut~menge, die 
Teilchengeschwindigkeit, der Rhythmus oder die Wasserversetzung, die jeweiligen 
Maxima, die Minima oder die Mittelwerte. Und setbst wenn angenommen werden 
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k~innte, dag in einem Fall das Maximum der Teil&engeschwindigkeit yon Einflug sein 
mug, vermSchten wir noch immer nicht anzugeben, welche Zeitintervalle zur Kenn- 
zei&nung signifikant sein dtirt~en, die sttindli&en, t~igli&en oder j~ihrlichen Maxima 
(RIEDL 1959, 1963). Dieser Gegensatz ist in einem ersten Schritt dadurch iiberbrii&bar, 
dag aus dem Erfahrungsschatz dreier bena&barter Disziplinen die eins&l~igigen Ph~ino- 
mene ausgew~ihlt und interpolierend den Verh~ilmissen im Felslitoral angelegt werden. 
1. Die O z e a n o g r a p h i e  b6te hinsi&tli& der Ursa&en und der Ers&einungen der 

Wasserbewegung ein ftir unsere Zwe&e l~ingst zureichendes Erfahrungsvolumen 
(DEFANT 1929, THORADE 1931, SVERDBIJP et al. 1954, DIETRICI-I & KALLE 1957). 
Abet sie befai~t sich vornehmlich mit den Bewegungserscheinungen der offenen 
Wassermassen. Die miniti6sen Umformungen der Bewegung innerhalb kleinr~iumi- 
ger Bodenkonfigurationen und Organismenbest~inde sind ftir sie naturgem~ig yon 
ganz untergeordnetem Interesse. 

2. Die maritime G e o l o g i e  und G e o m o r p h o l o g i e  (t3bersichten bei CvljId 1924, 
SHEPaRD 1948, KUENEN 1950, GUILCHER 1954) beriihren in vieler Hinsicht Fragen 
der Wasserbewegung im unmittelbaren Kiistengebiet. Abet es sind tiberwlegend 
Abrasions- und Errosionsfragen sowie solche des Sedimenttransportes, die sie inter- 
essieren miJssen. 

3. Der maritime W a s s e r b a u  endlich stiitzt sich bereits auf eine Ftille metrisch ge- 
wonnener Erfahrungen, die, wenn au& in der Hauptsa&e die Festigkeit yon 
Kunstbauten ins Auge geraint sind (etwa: VOLLBRECHT 1954, DOMZlG 1955, IR- 
~3ARaEN 1953), unserer Fragestellung besonders greifbare Ansatzpunkte liefern. 

Ohne noch tiber Messungen im Felslitoral zu verfiigen, ist es nun s&on mSgli&, 
eine Ftille biologis&er Ers&einungen im Zusammenhang mit jenen der Wasserbewe- 
gung zu interpretieren. In der vorliegenden Schrif~ soll nun versu&t werden, ein 
m6gli&st ges&lossenes Bild der bislang erkannten Beziehung zu liefern, indem au& 
jede derselben dur& ein Beispiel beleu&tet wird. Eine sol&e Vorausordnung der Be- 
ziehungen, wie sie bier no& vor Errei&en des metrischen Forschungsabs&nittes und zu 
dessen Anregung angestrebt wird, verlangt, 5 verschiedene Perspektiven anzuwenden. 
Zuerst seien die biologischen Beispiele far die Abh~ingigkeit yon den Grunderscheinun- 
gen und Bewegungsweisen vorgetegt, dann diejenigen fiir die Bewegungsgef~ille ange- 
s&lossen, s&tiet~li& solche der einfachen und komplexen Wirkungen systematisch 
dargestellt. 

DIE GRUNDERSCHEINUNGEN 

Unter den Erscheinungen eines bewegten Wasserk~rpers seien hier die unmittel- 
baren physikalis&en Ausdrti&e desselben, oft ein und desselben Vorganges, verstanden. 
Wiewohl diese verflo&ten, si& vielfa& gegenseitig bestimmend, zusammenh~ingen, 
bietet doch jeder yon ihnen in biologis&er Sicht einen s&einbar eigenen Wirkungs- 
kreis, der vorerst einmal abzugrenzen w~ire. 

D i e S t a u d r u c k e bestimmen in erster Linie die Festigkeit des Substrates, weni- 
get die mechanis&e Resistenz der Individuen, denn die starren Bautypen bieten meist 
kleine Quers&nitte (geringe Angriffsfl~,i&en), die ges&meidigen Formen Ieiten die 
Bewegung ab, und far die Krustenformen spielen sie kaum eine Rolle. Die ungeheuren 
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Kr~ifte, die an einer Mole oder an einer Felswand bei schwerer See auftreten k6nnen 
(bis 100 t/m ~ wurden vermessen), scheinen fiir die Organismenwelt nahezu gering- 
fiigig. Ein Seegang, der beispielsweise einen Felsblock mit einem Gewicht yon 15 Ton- 
nen zu versetzen vermag, 15st nicht ein gesundes Individuum der Seepocke Balanus 
perforatus yon der Unterlage. Und die mit dem Auf- und Ablaufen der Wogen rasch 
wechselnden hydrostatischen Drucke spMen offenbar ~iberhaupt keine Rotle. 

D i e D u r c h f I u f~ m e n g e des Wassers durch einen bestimmten Querschnitt ist 
in erster Linie f~ir die Ernlihrung und Belii~ung wichtig. Wenn man bedenkt, daf~ ein 
Sedentarier-Bestand mit der Fl~iche yon 1 m ~ pro Stunde ein Wasservolumen yon 
1,5 Tonnen, unter Umst~inden yon 7 Tonnen zu filtrieren vermag, wird die Bedeutung 

Scyp 
der 

Abb. 1: Die Wirkung der Wasserversetzung auf den Transport petagischer Generationen (am 
Beispiel einer Generation yon Cotylorhiza tuberculata im Adriagebiet). Die weit~e Pfeilgruppe 
gibt die Strecke an, tiber welche eine Generation im Laufe yon 4 Monaten bei einer mittleren 
Wasserversetzung yon 9, 5 oder 2,5 cm/sek (= 90 m/h, == 2,2 kin/Tag) in Richtung der 5rt- 
lichen Oberfl~ichenstrSmung verschoben wird. Entlang des punktierten Pfeiles sind die Stadien 
eingetragen. Die Winkel der Pfeile deuten das Aufsteigen der Ephyren und das Absteigen 

der Planulen an 

des Wasserwechsels sofort offensichttich. Dabel schliet~t diese Kalutation (RIEDL 1964b) 
nur die Leistung der wichtigsten ,,aktiven Filtrierer" der Sedentarier ein, Porifera, 
einige Polychaeta-Sedentaria, Lamellibranchiata, Ascidiacea und z. T. die Cirrlpedia. 
Die ,,passiven Filtrierer" der Sedentarier, die Mehrzahl der benthischen Cnidaria, 
werden iiberhaupt nut dutch vorbeistreichendes Wasser begiinstigt, und die Leistung der 
wahrscheinlich zahlreichen Typen aktlver und passiver Filtrierer aus Errantier-Grup- 
pen beginnen wit eben erst kennenzuternen (Gastropoda: W~RNER 1951, 1953, Ophiu- 
roidea: RI~DL 1956, 1963, MACNUS 1963a, Crinoidea: MAGNUS 1963b). 

D i e W a s s e r v e r s e t z u n g wiederum, also die Transportstrecke, die ein Wasser- 
kSrper innerhalb bestimmter Zeit (oder bestimmter Abschnitte eines rhythmischen 
Ablaufes) erf~ihrt, nimmt grSf~ten Einflut~ auf die Verdriitung aller ins Medium frei- 
gegebener Fortpflanzungsprodukte und Generationen. Sie wirkt mat~geblich auf Be- 
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fruchtung und Verbreitung der Mehrzahl der Sedentarier ein. So ist z. B. ha& den 
StrSmungsverh~ilmissen und der pelagischen Lebenszeit zu erre&nen, dag die im sp~iten 
FraMing allm~ihlich mit geschlechtsreif werdenden Individuen in Dalmatien ankom- 
menden grogen S&w~irme der Wurzelqualle CotyIorhiza tuberculata (Abb. 1) wiih- 
rend des vorausgegangenen Winters in albanischen Gewiissern, in Corfu oder sogar 
in der Kreta-Strage als Ephyren yon den dort ans~issigen Scyphistoma-Polypen £rei- 
geworden sind, je nachdem man eine mittlere Wasserversetzung yon 2,5, 5 oder 
10 cm/sek anzunehmen hat. 

Die  T e i l c h e n g e s c h w i n d i g k e i t  ist yon fundamentaler Bedeumng. Erstens 
kann man aus ihr Durchflugmengen und eventueI1 entstehende Staudru&e errechnen 
und damit auf die Bedingungen yon Substratfestigkeit, Resistenz der Organismen, 
Ern~ihrung und Belii~ung s&liegen. Zweitens wird die Sedimentverteilung und damit 
die Verteilung der Bodentypen yon ihr festgelegt, und drittens bestimmen die ihr 
eigenen Transportbedingungen S~iuberung, Bescheuern und Verschatten der sedendiren 
Organismen. Der Umfang des Wasserwechsels und der Wasserversetzung l~igt si& aus 
der Ges&windigkeit ebenso ermitteln, sofern der Rhythmus der Bewegung bekannt 
ist. Unter dieser Voraussetzung kann die Teilchengeschwindigkeit auch als ein allge- 
meines Hilfsmat~ verwendet werden. 

Der Rhythmus der Bewegung, ob es si& um gerade oder pendelnde, lang- oder 
kurzschwingende, periodische oder unregelmiitgige Bewegungen handelt, bestimmt und 
ver~indert die Wirkung aller Grunders&einungen der Wasserbewegung. Man kann 
darum yon verschiedenen Bewegungsweisen spre&en. Der folgende Absatz soll sich 
rnit diesen bdassen. 

DIE BEWEGUNGSWEISEN 

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

Hierher z~ihlen (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 Ausmat~ des Trockenfallens im Gezeitengebiet und in den unmit- 
telbar ans&liegenden Kiistenabs&nitten. Hierher z~ihlen (2.) au& die Bewegungen an 
den inneren Di&tegrenzen, interne Gezeiten, -Brandungen, -Tr~igheits- und -Stabi- 
lit~itss&wingungen. AIs Pegei~inderung allein genommen wirken sie auf die Boden- 
organismen in der jeweils kritischen Tiefe nur insofern ein, als sie den Rhythmus und 
das Ausmag bestimmen, mit welchem jene mit unterschiedlichen Wasserk~Srpern in 
Beriihrung kommen. 

Beide Gruppen yon Bewegungsweisen betreffen unseren Problemkreis nur am 
Rande, gewissermagen als Begleiterscheinungen der inneren Bewegungsweisen selbst. 
Die Bewegung der Mediumgrenze ist als bestimmender Faktor gut sid~tbar und als 
sol&er vielfa& studiert worden. Sie findet ihren biologis&en Ausdru& in den Zona- 
tionen des Eu- und Supralitorales. Die Bewegung der inneren Di&tegrenzen wurde 
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ungleich sp~iter erschlossen. Uber ihre Wirkung auf Benthos-Organismen scheint noch 
nichts bekannt zu sein. 

Hinsi&tlich der B e w e g u n g s w e i s e  des M e d i u m s  se tbs t  (nicht seiner Ober- 
fl~ichen) lassen sich nach biologischen Gesichtspunkten vorerst drei Gruppen bilden: 
streichende, schwingende und zerreif~ende WasserkSrper. Man kSnnte fast StrSmung, 
Orbitalbewegung und Brandung sagen, doch die biologischen Begriffe decken sich mit 
den bew~,ihrten ozeanographischen Einheiten - wie zu zeigen sein wird - nut teilweise; 
darum ist es an dieser Stelle, wo es auf die Gegeniiberstellung ankommt, nStig, sie 
anders zu benennen. 

Der streichende WasserkSrper 

In diese biologische Kategorie yon Bewegungsweisen gehSren neben den StrS- 
mungen im engeren Sinne auch jene Erscheinungen der Wasserversetzung, wetche ge- 
meinsam mit den langen Schwingungen auftreten; die Str6mungen der Gezeiten, Re- 
sonanzschwingungen und Seiches. Hinsichtlich der Erscheinungen der Durchflul~menge 
und der Teilchengeschwindigkeit scheint es fiir die Sedentarier des Felslitorales gleich- 
giiltig zu sein, ob das Medium nut in einer Richtung oder abet auch in der Gegen- 
rich tung an ihnen vorbeigefiihrt wird. Jedenfatls ist nach der Besiedlungsweise einmal 
an den iiberwiegend gerichteten StrSmungen ausgesetzten offenen Kiistenstreifen, ein 
andermat an den ~iberwiegend gezeitenbestr6mten H~lsen tiefer Buchten (wie sie in 
Dalmatien vielfach gut ausgebildet sind) kein Unterschied nachzuweisen. 

Diese streichende Wasserbewegung herrscht unterhalb des pendelnden Wasser- 
kSrpers im ganzen Meere vor. Dabei ist die gerade, e i n d i m e n s i o n a l e ,  der Kiiste 
parallele Form des Streichens nut in unmittelbarer Kiistenn~ihe zu erwarten und ledig- 
lich in den steilen Teilen des Kiistendecliviums (in dem sich - i m  Sinne von LORENZ 
1863 -- fast immer Felslitorat vorfindet) mit Gewil~heit vorauszusetzen (Abb. 2). ~ber 
den ebenen oder nur wenig geneigten BSden, besonders unterhatb des Decliviums, sind 
ganz iiberwiegend girlandenfSrmig oder kreisend fortschreitende, also z w e i d i m e n-  
s i o n a 1 e, Strombahnen zu erwarten, entsprechend der Bewegungssumme aus perma- 
nenten StrSmungen und der Wasserversetzung durch die langen Schwingungen. Es 
resultieren kompliziert ellipsen- unct schlingenf6rmige Bahnen der Wasserteilchen, 
welche durch die schwingungsunabh~ingigen StrSmungen und nach dem Verh~iltnis der 
Geschwindigkeiten schrittweise verschoben werden. Folglich wird ein Sedentarier im 
Declivium nut von zwei einander gegeniiberliegenden Seiten bestr/Smt, ein sotc~er der 
Bodenebenen jedoch aus allen horizontalen Richtungen. 

Der optimale Fangapparat der ,,passiven Filtrierer" und Sammler mui~ datum 
im linearen StrSmungsgebiet die querstehende Fl~iche, im fl~ichigen der Radi~irbau sein, 
wobei die Hauptachse nun normal zur StrSmung steht. Ganz entsprechen d iiberwiegen 
innerhalb des Delicliviums flache Wuchsformen wie Halocordyle disticha, Eudendrium 
rameum, Plumularia setacea, Aglaophenia pluma, Eunicella cavolinii, auf den Ebenen 
dagegen die radi~iren Typen, etwa Eudendriurn ramosum, Nemertesia antennina, AI- 
cyoniurn palmaturn, Lytocarpia myriophyllurn, tsidella etongata (Abb. 2). Dabei ist 
es yon Interesse festzustellen, auf welche Weisen der streng fl~dfige Wuchs des Typus 
der Plumulariidae aufgetSst zu werden vermag oder umgekehrt die radi~ire Anlage 
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Abb. 2: Die Wirkung des ein- und zweidimensional strei&enden Wasserk6rpers auf die Ver- 
teilung der flS.chigen und radiS.ren Typen passiver Filtrierer. Das Blockdiagramm gibt iiber- 
h6ht einen Kiistenauss&nitt yon fund vier Quadratmeilen mit Tiefen his etwa 50 m wieder. 
Die Falten der eindimensionalen Strombahnen (periodisch pIus ni&tperiodiscahe Wasserver- 
setzung) geben das Rii&laufen der periodischen Komponente an (den Zeitpunkt des ,,Ken- 
terns' der zusammengesetzten StrSmung im Declivium). AIs Wuchsformen-Beispiele sind je- 
weils nahe verwandte Arten verwendet: A Gattung Eudendrium, B Unterfamilie Plumu- 
Iariinae, C Aglaophenilnae, D Ordnung Gorgonaria. (Die eingesetzten Fl~ichen veranschauli&en 

die Querschnitte der Formen; die entspre&enden Strombahnen sind hinzugefiigt.) 

der polysiphonen Eudendriidae und der Gorgonaria zum reinen Fl~ichenbau geleitet 
wird (s. S. 179 his 181). 

Die Ges&windigkdt der strei&enden Bewegung h~ilt si& in der Regel zwis&en 
1 und 40 cm/sek, die Staudru&e bleiben unter der Schwelle biologischer Wirksamkeit, 
und die Zu- und Abfuhr des Wasser erfolgt fiber zureichend groge Entfernungen. 
Auch die Richtungen sind im iibli&erweise steilen Felslitoral gleich, n~imlich stets 
parallel zur Kiiste. Die senkre&t zur Kiiste laufende Wasserversetzung in Folge der 
Pegels&wankung ist in unmittelbarer N~ihe s&roffer Kiisten praktisch zu verna&- 
l~issigen. So kommt es, dag StrSmungen und Iange S&wingungen biologisch als ein 
einheitlicher Str6mungsaspekt gemeinsam wirken, sich summierend und reduzierend 
entlang der Mehrzahl der Fetskiisten den rhythmis& erfolgenden Vorbeis&ub des 
Wassers bewerkstelligen. 

Hinsi&tli& der Ers&einung der Wasserversetzung wirken Str6mungen und lange 
Schwingungen zum TeiI verschieden, na&dem die letzteren das versetzte Wasser nahe 
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Abb. 3- Die Wirkung des pendelnden Wasserk/Srpers auf die Orientierung der Fl~ichentypen 
passiver Filtrierer; in Abh~ingigkeit yon der Substratgestalt. A Oberh/Shtes Blockdiagramm 
eines Kiistenausschnittes mit fund 25 m L~inge und 7 m Tiefe. B Ausschnitt. Die gestielten 
Dreiecke in A sowie die Fiedern in B stehen fi~r prim~ir fl~i&ige Hydroiden (Halocordyle 
disticha, Kirchenpaueria pinnata, Ptumularia setacea sowie die Agtaophenia-Arten septifera, 
tubulifera und die var. octodonta der pluma). Orientierung nach Typ - 1 horizontal, 2 verti- 

kal-k~istenparallel, 3 verwirbelt und 4 vertikai-kiistennormal 

an seinen Ursprungsort zur~ickbringen, erstere abet nicht. F~ir die Verbreitung der Fort- 
pflanzungszellen und der kurzlebigen Larven mag der Unterschied gering sein. Fiir die 
Verbreitungsbedingungen, welche planktische Generadonen und langlebige Larven 
fin&n, miissen dagegen ungleiche Wirkungen angenommen werden. Die Sdirke des 
Streichens hiingt sehr yon den ¢Srtlichen Bedingungen ab. Namentlich in Kan~len und 
Buchteing,ingen geringer Querschnitte nehmen die Werte zu. Die geringf~igige Ab- 
nahme gegen die Tiefe, so sich eine solche ~iberhaupt generell postulieren l~ii~t, kann 
aber in dem engen Bereich, den das Felslitoral bestreicht, vorerst vernachl~issigt werden. 

Der schwingende Wasserk&per 

Diesen kennzeichnen jene kurzen S&wingungen, die an der Oberfl~iche als Win& 
see oder Diinung in Ersdaeinung treten und die Wasserteilchen in senkrecht kreisenden, 
o r b i t a t e n  B a h n e n  bewegen; fiir das Benthos unter der Voraussetzung, dai~ die 
Bewegung wohl bis zum Grunde reicht, der Wasserk6rper abet no& nicht - wie bei zu 
geringer Tiefe - zerreit~t. Ozeanographisch gesehen handelt es sich urn jenen Ausschnitt 
der inneren Bewegungserscheinung des Seeganges, der bereits die Brandung vorbereitet. 

Die senkrecht lau£enden Orbitalbahnen bleiben dabei ann~ihernd am gleichen Oft 
und stehen in der Regel, der Fortschrekerichtung des Seeganges entsprechend, senk- 
recht auf die Kiiste. Der Durchmesser der Bahnen entspricht an der Oberfl~iche der 
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WeIlenhShe, die Umlaufzeit dem Wellendurchgang. Die Geschwindigkeit der Teilchen 
ergibt si& damit aus WeltenhShe und Wellengeschwindigkeit und liegt iibli&erweise 
bei WellenhShen zwis&en 1/4 his 5 m zwis&en 40 und 200 cm/sek. Entspre&end 
iibertrifl~ sie die Ges&windigkeit der StrSmungen in Oberfl~ichenn~ihe praktis& immer, 
gewShnlich um eine, unter Umst~inden um zwei Dezirnalen. Gegen die Tiefe nimmt der 
Dur&messer der Orbitatbahrten urtd damit die Ges&windigkeit der Teil&en ab. Diese 
Abnahme hiingt besonders yon der Wellenliirtge ab. Die Orbitalbewegung verschwin- 
det bei einer Tiefe, die ann~ihernd der Wellenl~inge entspri&t. In unmittelbarer Boden- 
n~ihe werden die Kreisbahnen zu immer flacheren Ellipsen urtd endli& zu geraden 
P e rtd e 1 b e w e g u rtg e n paralM zum Bodenprofil (Abb. 3). Dabei bleiben diesetben 
(wie die Orbitalbahnen) senkrecht auf die Kiiste und normal zur Strei&ri&tung des 
Kiistenwassers geri&tet. Mit abnehmertder Wassertiefe wird der Pendelauss&lag und 
damit die Teilchenges&windigkeit grStger, ohne dag sich aber etwas am harmonischen 
Ablauf der Bewegung ~inderte. Erst bei eirter Tiefe, die nut mehr der 21/2fachen Wellen- 
hShe erttspricht, ~indert si& die Bewegungsweise wesentli& (s. Seite 167). 

Die Anordnung jener passiven Filtrierer, deren Bauplan eirte fl~i&ige Wuchsform 
nahelegt und yon welchen bekannt ist (RIEDL i959), dab sie ihre Fl~i&e sertkre&t in 
die StrSmung stellen, l~gt die herrschenden Verh~iltnisse vorerst sogar lei&ter abs&~it- 
zen, als die s&wierigen hydrodyrtamis&en Beobachtungen und Bere&nungert. Das 
kommt offenbar daher, dat~ die Organismen aus den verschiedenen Unregelm~it~ig- 
keiten der Bewegung bereits jenen signifikanten Mittelwert gezogen haben, weI&en 
wir physikalis& erst aus einer sehr grogen Zahl yon Messungen ermitteln miigten. Die 
Arten HalocordyIe disticha, Thecocaulus diaphanus, Plurnularia setacea und die 
AgIaophenia-Artert pIurna f. octodonta, septifera und tubulifera lassen vier Pen&i- 
weisen unterscheidert (Abb. 3). Der h~iufigste Fall (I) ist an den steilen, yore Seegang 
sertkrecht oder urtter einem nicht zu flachen Wirtkel angelaufenen Felsw~indert gegeben. 
An diesen stehen die Fl~ichen der TierstScke horizontaI, das Medium pendelt senkrecht. 
Der n~ichsth~iufigste Fall (2) ist realisiert, wenrt solche W~inde zu einem horizontalen 
So&el eirtschwenken. Die StScke stehen dann senkrecht, ihre Fl~chen parallel zur 
Kiiste, das Medium pendelt horizontal und normal zur Kiiste. Seltener beobachtet man 
(Fall 3), urtd zwar in jenert Schluchten, derert Mauern der Seegang fast nut parallel 
entlangzustreichen vermag, dat3 die Fl~ichen der horizontal wachsenden StScke ver- 
wirbelt stehert. Die kreisende Teilchenbewegung bleibt an diesen Stellen weitgehend 
erhalten. Schwenkert nun solche W~inde (4) in zureichertd breite, ebene FetsbSdert urn, 
dann stehen die Fiedern wohl wieder senkrecht, aber mit den Fl~ichen normal zur Kiiste, 
der WasserkSrper pendelt in diesem besonderen Fall parallel zur Kiiste. 

Mit diesert Merkmalen ist eine, durch harmonisch pertdelrtdes Waser gekenrtzeich- 
nete S c h w i n g u n g s z o n e  abgrenzbar, die in einer Tiefe, welche der 21/~fachen 
WellenhShe entspricht, beginnt (rtach Ozeanographie und Wasserbau; Ort der zweiten 
Grundberiihrung der Wellen). Sie reicht bis in eine Tide, die, gewShnlich der halbert 
(Ort der 1. Grundberiihrung) bis knapp der ganzen Wetlenl~inge entsprechend, die 
Teilchengeschwirtdigkeit der Pendelbewegurtg unter 5ene der Streichbewegung siriken 
l~igt. Die biologische Schwingungszone umfagt somit etwas mehr als den verengtert 
Schwingungsraum der Hydrodynamik (der mit der ersten Grundberiihrung beginrtt), 
schlielgt aber den Raum der eigentlichen Brandung (ira FeMitoral meist die Ktippen- 
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brandung) aus. Die Obergrenze verschiebt sich mit der Wellenh6he, die Untergrenze 
jedoch nach dem Verh~ilmis yon Wellenl~inge und der Geschwindigkeit des streichenden 
Wasserk~Srpers (s. Seite 167). Staudruck, Durchfluf~menge und Teilchengeschwindigkeit 
erreichen hohe Werte, der Rhythmus ist harmonisch und bleibt in der Sekunden- 
Gr~Sgenordnung, die Wasserversetzung ist vergleichsweise gering und erfolgt zudem 
vertikal sowie senkrecht auf die Kiiste. 

Das Zerreiflen schwingender WasserkiSrper 

Die biologische Brandungszone umfat~t jenen Abschnitt, in weichem die anlaufen- 
den Wogen tiber zu flach werdendem Grunde tiberkippen und zusammensttirzen, oder 
an steilen Wiinden direkt zerschellen (Strand- und Klippenbrandung). Kennzeichnend 
ftir dieses Gebiet ist das Au£platzen der harmonischen Orbitalschwingungen, das Zer- 
rei~en der Wetlenbiiuche, die Durchmis&ung von Lu~ und Wasser. Die Bewegungs- 
richtung ~indert sich zudem dauernd mit Wasserstand und Wellenh~She. Die inhere 
Brandungszone unterhalb des Ruhewasserspiegels besitzt dabei eine Tiefenerstre&ung 
yon rund der 21/~fa&en Wellenh~She, die ~iui~ere Brandungszone kann sich noeh be- 
tr~ichtlich h/Sher tiber den Ruhewasserspiegel erheben. 

Im Vergleich zur Begriffsabgrenzung der Ozeanographie und des maritimen 
Wasserbaues handelt es sich bier urn den Brandungsbereich im engsten Sinne. Auch das 
Gebiet der sog. Restwelten, das hinter dem engeren Brandungsbereich und tiberatl dort 
auftritt, wo die Brandungsterrasse betr~chtlich vor der eigentlichen Ktiste liegt (bei 
ausgedehnten, vorgelagerten Untiefen und Riffkanten) ist dem Brandungsbereich im 
biologischen Sinn nicht einzurechnen. Staudruck, Durchfluih~enge und Teilchenge- 
schwindigkeit erreichen bier maximale Werte. Ausgehend yon der Geschwindigkeit 
der ungest~Srten Orbitalbewegung zwischen 40 und 200 cm/sek kiSnnen losgerissene 
Wasserteilchen bis zu 1000 und 7000 cm/sek erreichen. Die sehr hiiufige Durch- 
mischung yon Wasser und Lu~ steilt einen weiteren Extremfaktor dar. Die Wasser- 
versetzung dagegen ist wiederum kaum erh/Sht und damit gegentiber den iibrigen 
Kr~itlen ganz betr~i&tlich zurti&gefallen. 

Biologisch grenzt sich der Brandungsbereich durdl den Wegfall einer grogen Zahl 
yon Arten ab, die entweder die hohen Staudru&e und die h~iufige Lu~bertihrung nicht 
vertragen, die sich auf Grund der De&ungslosigkeit des Gebietes ni&t behaupten oder 
im schiegenden Wasser ni&t ern~hren k/Snnen. Auffallend ist die Selektion s&ild- 
f~irmiger kalkgepanzerter Formen, Chthamalus steIlatus und depressus, Patella coe- 
ruIea und lusitanica, Spirorbis pagenstecheri, Chiton olivaceus, Middendorfia ca- 
prearum, Verruca stroemia und Haliotis lamellosa (in der Reihenfolge abnehmenden 
Tro&enfallens aufgez~ihlt), die, offenbar auf Grund in der Folge aufgetretener An- 
passungen, das Brandungsgebiet auch kaum mehr verlassen. 

Die im Brandungsberei&e auftretenden Kr~itte sind im allgemeinen noch s&werer 
vorauszusehen als jene der beiden anderen Gebiete. Das kommt, wie die Molenbere&- 
nungen zeigen, daher, daf~ eine ganze Reihe komplexer Faktoren jeweils starken Ein- 
flug nimrnt. Neben der H6he und Steilheit der anlau£enden Wellen und deren Periode 
kommt es auf den Aufril~ des Ktistenprofiles, die Art der Verengung des S&win- 
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gungsraumes, an (die Molenberechnung betrachtet die Teile des Profiles, Wassertiefe 
in Strandn~ihe, Molen-Futgvorlage und Molenform getrennt). Die Art der Energie- 
konzentration und die des Auftreffens der dynamischen Kr~if~e auf den Widerstand 
sind dabei yon entscheidender Bedeutung. Selbst Einzetheiten der Form sind yon 
Wichtigkeit. Hohlr~iume und ~berh~inge im Brandungsbereiche lassen, wenn auch nur 
Bruchteile yon Sekunden iang, durch das Einpressen und explosionsartige Entweichen 
yon Lutttaschen dutch die anstiirmende, iiberbrechende Woge besonders hohe Belastun- 
gen auftreten (IRBARI~EN 1953, DOMZIO 1955 Abb. 5 u. 6). Die vielfach ausgebildete 
Brandungshohlkehle (CvIl,d 1924, GmSCHER 1945) gibt dazu st~indigen Anlatg und ist 
in ihrer Entstehung selbst wieder zum Teil daraus zu verstehen. Nicht minder spielt 
im natiirlichen Felsgebiet der Grundrig der Kiiste eine Rotle. Im Molenbau vermeidet 
man alle gr~3geren Einziehungen, weil sie ein Bildungsherd neuer Energiekonzen- 
tration w{iren, und studiert ihren Effekt weniger eingehend. An der natiirlichen Fels- 
kiiste treten dieselben aber immer wieder und sehr wirkungsvoll in Erscheinung. 
Schliet~iich ist no& die Anlaufrichtung der Wogen einzurechnen. An senkrecht-glatten, 
tiefreichenden Felsmauern yon Buchtflanken k~Snnen die schwersten Seen, so sie parallel 
einlaufen, nahezu reibungslos vorbeiziehen, um erst im Hintergrund der Bucht ihre 
noch voile Energie zu zerst~Sren. Und endlich ist noch zu bedenken, dat~ die jeweils 
speziellen Verhiiltnisse yon Energiekonzentration. und Lage des Widerstandes mit den 
Wasserstiinden laufend wechseln. 

DIE EXPOSITIONSGEFKLLE 

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 5ene hydro- 
dynamischen Fakten enthalten sind, auf welche wir uns derzeit sfiitzen k6nnen. Hier 
sind jene Bewegungsgef~ille 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 ausschliel~lich von jenen Kr~iften be- 
stimmt, die mit der Bewegung des schwingend-zerreigenden Wasserk/Srpers auftreten. 
Die Lage der Kilste gegeniiber den /Srtli&en Seegangsverh~iImissen ist darum yon 
ausschlaggebender Bedeutung. Die St~irke des Seeganges wiederum ist, nach ozeano- 
graphischer Erfahrung, yon der H~iufigkeit, der Dauer und St~irke der ~Srtlichen Winde 
und deren Strei&l~inge fiber das vor der Kiiste liegende Meeresgebiet abh~ingig. 
W~iren diese Gr/Sgen im jeweiligen Litoralgebiet zureichend bekannt, so k~Snnte man 
die Formen des Seeganges, der im Laufe eines Jahres auf eine Ktiste zukommt, voraus- 
sagen. Direkter no& liegen sich die ankommenden Kr~if~e absch~itzen, w~ire H~iufigkeit, 
Dauer und Richtung des j~ihrli&en Seeganges mit seinen Wellenh~Shen, -l~ingen und 
-perioden kontinuierli& aufgezeichnet worden. Abet - und darunter leiden melst 
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schon die Berechnungsans~itze der Wasserbauer - auch tiber sol&e Unterlagen pflegt 
man nur ausnahmsweise zu verfiigen. Dazu kommt, dag selbst diese Kennmisse fiir 
den Biotogen noch nicht reichten, denn was yon den ent£alteten dynamlschen Kr~i&en 
tats~ichlich bis zu den Sedentariern der Kiiste kommt, h~ingt - nach der Erfahrung der 
Molen- und Damrnberechnungen - wiederum yon Auf- und Grundrit~profil der jewei- 
ligen Kfistenstelle ab. 

Der Biologe vermag eine Vorstellung yon der Verteilung der Kr~i~e gewinnen, 
wenn er entlang des KiistenverIaufes das Auf- und Absteigen der Obergrenze der sog. 
schwarzen und weif~en Zone des Supralitorales verfolgt (siehe auch Abb. 9). Die schwarze 
Zone ist bekanntlich dutch den Besatz der Felsen mit endolithischen Cyanophyceen 
(meist Hyella-, Mastigocoelus- und Calothrix-Arten) und die Strandschnecke Litto- 
rina neritoides, die weitte Zone durch Fie&ten (Caloplaca, Lichina, Verrucaria) und 
Halophyten (Statice cancelIata, Arthrocnemum glaucum, Crithmum maritimum und 
andere) zwischen Fl~ichen blanken Felsens, gekennzeichnet. Die Anordnung der Seden- 
tarier im obersten Teile des Sublitorales l~tgt die Expositionsverh~lmisse no& genauer 
erkennen, n~imlich sowohl deren Abstufung als auch die GrtSf~enordnung des Gef~lles 
ablesen. 

Die  A b s t u f u n g -  Es hat sich n~imli& herausgestellt, dai~ die am Aufbau der 
Hydroidenbesfiinde der H~Shlen beteiligten Arten ihre Verbreitungsb~inder nach dem 
Expositionsgrad und in gleichbleibender Reihe abfolgen lassen (RIEDL 1959). Mit ab- 
nehmendem Expositionsgrad riicken die 7 Hydroiden-Zonen immer mehr aus den 
H6hlen heraus, so daf~ sich an den Eingangsr~indern jeweils Zonen mit geringerem 
Expositionstypus (also mit h~Sherer Ziffer) befinden. Entsprechend kann man den 
Expositionsgrad der einzelnen K~istenabschnitte nach dem dieser 7stufigen Abfolge 
bezeichnen. Der gr6i~te Tell der geraden Kfistenabs&nitte 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 f. typica undf.  octodonta gekennzeich- 
net, die Mehrzahl der Kaps durch die st~irker exponiert stehende Zone 2 mit Aglao- 
phenia plurna f. octodonta allein, nur an der sehr exponierten Punta-Spinosella etwa 
finden sich grtSt~ere Best~nde yon Aglaophenia septifera der Zone 1. An den Bucht- 
flanken stehen die fiJr die Zonen 4 und 5 charakteristischen Arten Thecocaulus dia- 
phanus, Plurnularia setacea, Laomedea flexuosa und Halecium mediterraneum. Im 
Buchtinneren folgen die Zonen 6 mit Gonothyraea gracilis und Tubiclava fruticosa, 
schliel~lich nahe den Felslitoral-Enden Nr. 7 mit Campanularia aha. Die L3berein- 
stimmung dieser Verteilung mit dem Dffnungswinkel der Kiistenabschnitte, der Steit- 
heit des Profiles und einem wahrscheinlich vorherrschenden Wellenanlauf aus der Ge~ 
neralrichtung Nordwest ist nicht zu verkennen. 

Die  G e f ~ i l l e g r 6 g e :  Besitzen wir auch noch keine slchere Handhabe, um das 
Expositionsgef~ille entlang der Kiistenlinie quantitativ absch~itzen zu k/Snnen, so kann 
man sich doch jener fallenden Werte bedienen, welche mit zunehmender Wassertiefe, 
also bei einfacherer Faktorenabhiingigkeit, viel greifbarer sind (R~DL 1964b). Die 
Geschwindigkeit der kreisenden, in Bodenn~ihe pendelnden Wasserteilchen reduziert 
sich bei einem Seegang yon 0,25, 1 und 2 m Wellenh6he in jeweils 8, 12 und 20 m 
Tiefe um jeweils gerade eine Dezimale (vgl. den £olgenden Absatz). Clberprui°c man 
nun die Ver~inderung der Hydrozoenzone, etwa unterhalb einer K/istenstelle yore 
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Typus 1, an den H~Shleneing~ingen einer Vertikalreihe, so stellt man lest, dab nach 
einem Bewegungsgef~ille yon 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; siehe auch 
Abb. 10). Legt man den so gewonnenen Mat~stab an die Kiistenreihe, so ergibt sich 
ein GesamtgefS.11e yon rund 11/2 Dezimalen, beziehungsweise ein mittleres Gef~ille yon 
Zone zu Zone in der GriStle yon 2/i0 einer Dezimale.  

Grcnze des 
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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 yon Neapel. Suhlitorale Felsb6den punkdert. Entlang der Kiiste sind die 
Hydroidenzonen 1 bis 7 und die Lage ihrer Obergrenzen eingetragen. Aus diesen abgeleitet 
geben die Pfeile Ri&tung und Stiirke der Expositionen an. Die punktierten Teile der Pfeile 
geben die Expositionsschw~ichung durch flaches Kiistenprofil, die gestrichelten Teile jene durch 

den AbschirmwinkeI an 

Exposition und Wassertiefe 

Schon bei der Er6rterung der Bewegungsweisen waren drei, sich am Seegrund un- 
ters&iedlich verhaltende Wasserk6rper zu unters&eiden gewesen, wel&e mit zuneh- 
mender Tide  einander abl6sen. Man kann darum yon drei Zonen der Wasserbewegung 
sprechen, was den Vorteil hat, die Ver~inderung der Expositionsverh~ilmisse des gan- 
zen Profiles na& den Vorg~ingen in jeder der einzelnen Zonen und jenen an den Zo- 
nengrenzen, den ,,kritis&en Tiefen" beurteiten zu k~Snnen. Dabei ist gleich festzustel- 
len, dat~ nut in der mittleren, in der S&wingungszone, Bedingungen herrschen, die ein 
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betr~ichtliches Bewegungsgef~ille verursachen. In der  Brandungszone mug ebensowenig 
ein Gef~ille ausgebildet sein, wie in der Str~Smungszone. In  der Schwingungszone hin- 
gegen sinkt die Teilchengeschwindigkeit gesetzm~igig und verliert sich gegen die Tiefe 
vSllig. Dutch das Kleinerwerden der Radien der Orbitalbewegung bei zunehmender 
Tiefe verHngert sich z. B. bei m~igig langen, 1 m hohen Wetlen die Geschwindigkeit 
der Wasserteilchen yon einem Ausgangswert yon rund 80 cm/sek gegen 2 und 20 m 
Tiefe auf 50 und 0,5 cm/sek. 

Ob~rfiach¢ 
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ub 
St~ 

ausschlie~hch str elchende 
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J~S't~ ~mung s zo n~ 

B 2 
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Abb. 5: Die Wirkung der 2. kritischen Tiefe, zwischen pendelndem und streichendem Wasser- 
k6rper, auf die Orientierung der grogen und fl~ichigen, passiven Fiitrierer. A Oberh6htes Block- 
diagramm eines Kiistenausschnittes yon etwa 50 real 70 mund 20 m Tiefe. BI Ausschnitt ober- 
halb der 2. kritis&en Tiefe; B2 unterhalb derselben. Die gestielten Rechtecke in A und die 
Figuren in B stehen fiir Anthozoen yon fl~ichigem Wuchs (Eunicella cavolinii und z. T. Euni- 
celia stricta). Die Pfeile geben die aus Pendeln und Streichen resultierenden Bahnen der Was- 
serteilchen im Laufe yon ll/~ Orbitalperioden an. Beachte die verwirbelte Stellung der Kolo- 
nien und die Teilchenbewegung in der 2. kritischen Tiefe (gestrichelt). (Zum Teil nach 

RI~DL 1964a) 

Die beiden kritischen Tiefen sind in dem fast gezeitenlosen Mittelmeer in ihrer 
Tiefefilage yon der Wellenh/Jhe, der Wellenl~inge und der Sdirke der Kiistenstr6mung 
abhiingig. 

Die e r s t e  k r i t i s c h e  T i e f e ,  der l/lbergang vom zerreigenden zum harmonisch 
schwingenden Wasser h~ingt yon der Wellenh/She ab und befindet sich bei 1 rn hohen 
Wogen in rund 2,5 m Tiefe. In sehr geschlitzten Gebieten steigt sie fast ganz an die 
Oberfl~che und bringt damit die Brandungszone zum Verschwinden. 

Die z w e i t e k r i t i s c h e T i e f e, der Obergang yon der iiberwiegend schwingen- 
den zur vorwiegend strSmenden Bewegungsform befindet sich bei einer Wellenl~inge 
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yon 4 sek (Dur&strei&zeit der Woge yon Wetlenberg zu Wetlenberg) und einer ~5rt- 
li&en Str~Smung yon 10 cm/sek in einer Tide yon rund t l  m. Die bathymetrische Lage 
hilngt dabei yon der Wellenliinge und der Str6mung in dem Mage ab, als die kritis&e 
Tide bei zunehmender Str&nung weiter gegen die OberflS&e, bei zunehmender Wel- 
lenl~inge welter gegen die Tiefe vers&oben wird. Der Ubergang befindet si& dort, wo 
die Ges&windigkeit der Pendelbewegung, weI&e mit der Tiefe abnimmt, auf den 
Wert der 6rtlichen Str6mungsgeschwindigkeit gesunken, die Teilchenbewegung in bei- 
den Hauptri&tungen gleich grog geworden ist (Abb. 5). 

Man erkennt aus diesen Zusammenh~ingen, dab die Tiefenlage der ersten kriti- 
s&en Zone mit dem Wechsel der Seegangsverh~ilmisse, die der zweiten zudem dur& 
den Wechsei der Str6mungsges&windigkeit an der Ktiste, laufenden Veriinderungen 
unterworfen ist. Ihre mittlere Lage nach den /Srtlichen Bewegungsverh~ilmissen zu 
errechnen, ist s&wierig. Um so wertvoller ist es datum, dag gerade die schwerer ein- 
sehbare 2. kritis&e Tiefe dutch das Verhalten der Sedentarier sehr deutlich markiert 
wird. Die Hornkorallen Eunicella cavolinii und EunicelIa stricta stehen n~imlich in 
der S&wingungszone mit ihren Fl~i&en horizontal (an Steitw~inden) oder parallel zur 
Kiiste (an wenig geneigten Felsb~iden), in der Str6mungszone hingegen stets senkre&t 
zum Kiistenverlauf. Sie bieten damit der Haupt-Str~Smungsrichtung stets die Breitseite 
ihrer Fl~/&en (ABEL 1959, RI~I3L 1964a, I964b). Nur auf der kurzen Stre&e der 
2. kritis&en Tiefe verm6gen sie sich ni&t zu ents&eiden, hier stehen ihre Fl~i&en 
zueinander verwirbelt, vielfach 45 ° zu den vorwiegenden Str/Smungsrichtungen ge- 
neigt. 

Exposition und Substratgestalt 

Die Konfiguration der Substratoberfl~iche, des grot~en Reliefs, nimmt auf die 
Expositionsbedingungen insofern gleichm~ffigen Einflug, als an der Mehrzahl der 
Verengungen, welche sich der Wasserversetzung entgegenstellen, die Teil&enges&win- 
digkeiten zunehmen, innerhalb der meisten blindges&lossenen Felsformationen und 
der Erweiterungen aber die Ges&windigkeiten sinken. Re&net man die vorwiegenden 
Bewegungsrichtungen, z. B. in den beiden hier am meisten interessierenden Zonen, in 
der Schwingungszone und in der Str~Smungszone des Decliviums ein, so stellt man lest, 
dag in der Schwingungszone haupts~ichli& die Gesimse, in der Str6mungszone die vor- 
springenden Mauerkanten zu Bes&leunigungen fiihren. In beiden Zonen dagegen fiih- 
ren sa&f6rmige Vertiefungen und H~Shlen zum Sinken der Bewegung. 

Das Studium der Hydroiden-Ariordnung und der Stellung ihrer fl~i&igen Reprii- 
sentanten haben (RIEDL I959) Aufs&lul~ iiber diese Anderung der Bewegungserschei- 
nungen gebra&t. Besonders die komplizierten Konfigurationen der unterseeischen 
H6hlen haben Anlag gegeben, diese Verhiilmisse kennenzulernen (ausfiihrlich in RIEDL 
1964b). Je na&dem die I-I~5hlen einen oder mehrere Eingiinge besitzen, ob sie die 
Wasserlinie schneiden oder hi&t, entstehen hydrodynamis& ganz vers&iedene Bedin- 
gungen. Zudem hat es sich gezeigt, dab die einzetnen Teile eines HiShlensystems, 
n~imli& die Hallen, Stollen, S&~i&te, die Korridore, Nischen und blinden G~inge, 
wiederum na& dem S&ema ,Eingangszahl und Lage zur Wasserlinie" jeweils un- 
terschiedli&e Konditionen s&affen. Sie verhalten si& wie die vers&iedenen H6h- 
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lentypen selbst. In zusammengesetzten HShlensystemen entstehen dadurch besonders 
komplizierte Verh~tlmisse. Die Anordnung der I-Iydroiden ist jedoch so konsequent, 
dai~ man aus ihr die Str~Smungskarten der einzelnen H~hlen abzulesen vermag. 

Die Gegen{iberstdlung einer Sa&h~Shle (H~Shle Ost/21) urid eines m~if~ig grot~en 
H6hlensystems (H~Shle Ost/39 der Tyrrhenia-Expedition/RIEDL 1959) m~Sge zur Er- 
l~iuterung der Verh~ilmisse dienen (Abb. 6). Die Hydroidenzonen 2 (bzw. 3) bis 7 
geben dabei iiber die mittlere St~irke der Bewegung AufschIuf~, die Orientierung der 
fl~ichigen St/S&chen dagegen iiber die Richtung. 

H ~5 h 1 e O s t /21  ist sa&f~Srmig, der Eingang schneidet die Wasserlinie nicht, der 
Expositionsgrad des K~stenabschnittes entspri&t der Hydroidenzone 3. Die Aglao- 
phenia-St~S&e linden sich im Eingangsgebiet, ihre Fl~ichen stehen parallel zur Ein- 

H6 h { e 0 S t  1 3 9  

0 1 2 3 4 
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Abb. 6: Die Wirkung der Substratgestalt auf das Expositionsgef~ille, dargestellt am Beispiel der 
Hydroidenzonen zweier HiShlen. Beide H~Shlen im Grundrii~ (geschnitten gedachter Fels 
s&raffiert, Hydroidenzonen (2-7) abgestuE punktiert, leeres Viertel weif~). Die Pfeile geben 
die Str~Smungsri&tung, ihre Breite deren St~rke an; aufgestellte Pfeilenden deuten auf iiber- 
wiegend vertikales Pendeln hin (Sdirke und Ri&tung sind der Anordnung und Orientierung 

der Hydroidenbest~nde enmommen) 

gangsebene. Das Wasser pendelt an den H~hlenw~inden parallel zur Unterlage und in 
der Richtung der H/Shlen-Hauptachse (und zwar jeweils gegenl~iufig). Die Zone 3 ist 
nur wenige dm tier gestaffelt, Zone 5 kaum ausgebildet, die Zonen 6 und 7 enden 
bereitsnach 1 bis 11/2 m, der restliche H~Shlenhintergrund (obwohl no& 5 m lang) ist 
unbesiedelt, schlammbekleidet und umfal~t das ,,leere Viertel". Die Bewegung wird 
gegen die H~Shtentie£e gleichm~it~ig und rasch gebremst. H~Shle O s t / 3 9  ist ein 
System aus zwei Eing~ingen, den Hallen a und b, einem niederen (kn) und zwei ho- 
hen (kh) Korridoren sowie einem blind endenden Stollen; zudem kompliziert dadurch, 
dai~ die Halle a, der Korridor kh2 und der Stollen st die Wasserlinie schneiden. Der 
Expositionsgrad des Ktistenabschnittes entspricht der Hydroidenzone 2. Die fl~ichigen 
Hydroidenst~S&e stehen in den ganz untergetauchten Teilen s~imtlich normal zu den 
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Hauptachsen der H6hlenteile, in den halb untergetau&ten Teilen aber nahe der Ober- 
fl~iche auch parallel zu dieser. Das kommt daher, dag in den Teilen mit Luitkuppeln 
auch Spiegels&wankungen im Wellenrhythmus, also vertikale Bewegungen in Ober- 
fl~ichenn~ihe auftreten. Die Gesamtintensit~it der Bewegung f~illt in den HalIen zurii&, 
und zwar vom Typ der Zone 2 auf Nr. 6. In den beiden ganz untergetau&ten 
Korridoren (kn und khI) steigt sie durch Diisenwirkung wieder deutli& um eine 
Stufe, n~imlich auf Zone Nr. 4-5 an. Erst im blind endenden Stollen folgt Nr. 7 und 
anschlieflend das leere Viertel. 

Dag es sich dabei um die Mittelwerte der Exposition handeln mug, zeigt die 
Beobachtung (ABEL 1959, RI~DL t959), dab im Stollen der H~Shle Ost/39 bei starkem 
Seegang besonders rasche Teilchengeschwindigkeiten auftreten kiSnnen. Bei miigig 
bewegter oder ruhiger See kommt dagegen der Wasserk6rper im Stollen fast g~inzlich 
zur Ruhe. Weiter unten (vgl. Seite 177) ist auf die sehr unterschiedlichen Bedingungen, 
welche MitteI- und Extremwerte setzen, noch zurli&zukommen. 

Exposition und Substratgliederung 

War eben festzustellen, dab die St~irke der/Srtlichen Wasserbewegung auf Grund 
der Substratgestalt tiber Strecken yon Metern bis Dezimetern um Dezimalen veriindert 
zu werden vermag, so kann die Substratgliederung solche Gef~ille s&on auf Stre&en 
von Zentimetern bis Millimetern zeigen. 

Besonders auffallend werden diese Verhiilmisse in enggegliederten, festen Sub- 
straten, etwa in den Kalkalgenb~inken des ,,Trottoir", in jenen der Brandung aus- 
gesetzten B~inken yon Vermetus, yon Serpuliden und yon Balanus (sowie in den 
toten Teilen der Korallenb~inke der Tropen). Festigkeit und enge Porengliederung 
bewirken gemeinsam eine ~iugerst rasche Reduktion der Teilchengeschwindigkeit. So 
kommt es, dag nur wenige Millimeter unter Substratfl~ichen, tiber welche die Bran- 
dung mit Ges&windigkeiten yon einigen Metern in der Sekunde hinwegfegt, Orga- 
nismen anzutreffen sind (nicht h.aptis&e Turbeltaria, Nemertini, Nematoda und viele 
andere), wel&e bereits yon Bewegungen in der Zentimeter-GriSgenordnung weg- 
gesptilt werden wtirden. An& dicNte Algenbest:,inde und filzige Epiphyten-~berztige 
scheinen ~ihnlich extrem expositionsabschirmende Standortbedingungen zu s&affen. 

DIE EINFACHEN WIRKUNGSWEISEN 

Die grofle Vielfalt der Wirkungsweisen der Wasserbewegung auf die Sedentarier 
l~it~t sich am anschaulichsten nach drei Einteilungsprinzipien erkliiren. Zweien sind wir 
bereits begegnet. Einmal haben sich die Erscheinungen desselben Bewegungsvorganges 
selbst als sehr unters&iedlich erwiesen. Vom Staudruck bis zur Wasserversetzung er- 
gibt si& eine ganze Reihe grundverschiedener Wirkungen. Ein andermal sind diffe- 
rente Bewegungsweisen zu unterscheiden. In einer Reihe, yore drehend-streichenden 
Wasserk~Srper unterhalb des Decliviums bis zum ZerreiBen schwingender Wasser- 
k/Srper in der inneren Brandungszone, liegen, sich stufenweise ~indernd, verschiedene 
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Ausgangskonstellationen vor. Zudem ist aber no& ins Auge zu fassen, daf~ die 
Wasserbewegung iiber vers&iedenste Umwege au& indirekt auf die Organismen 
wirkt; sei es durch die mechanische Beanspruchung des Substrates, sei es durch den 
Transport yon Sedimenten, Gasen, Verbreitungsstadien oder Nahrungsobjekten. 

Folglich ist mit einer Anzahl qualitativ ganz verschiedener Wirkungsweisen zu 
rechnen, gewissermagen einzelnen Aspekten, wie sie auch immer gruppenweise, si& 
gegenseitig bedingend oder ausschliet~end, auftreten mSgen. Dabei ist no& festzu- 
stetlen, dag der einzelne Aspekt den Schwerpunkt seiner Wirkung den maximalen, 
mittleren oder minimalen Kr~iften verdankt, daf~ also in quantitativer Hinsicht wie- 
derum verschieden wirkende Ausschnitte in Erscheinung treten miissen. 

Die Aspekte der Wirkungsweisen 

Bei der fotgenden Schilderung der etwa 9 bisher zureichend deutlich gewordenen 
Aspekte sei auf eine Rangordnung verzichtet. No& ist es ganz ungewit~, ob die pri- 
m~iren Wirkungen jene auf kurzen oder langen Umwegen einfluf~nehmenden, die 
sekund~iren und terti~iren, an Bedeutung iibertr~ifen. Au& wiirde eine sol&e Sortierung 
- jedenfalls beim gegenw~irtigen Stande der Kennmisse - eine kiinstliche sein. Gewig 
ist lediglich, dag jeder der zu beschreibenden Aspekte seinen eigenen, tiber Gedeih und 
Verderb der Formen entscheidenden Einflug nimmt. Je ein Beispiel mSge das wieder 
illustrieren. 

Die F e s t i g k e i t  des S u b s t r a t e s  wird yon den Maxima der 5rtlichen Be- 
wegung, namentlich dem Staudruck, kontrolliert. Entsprechend den 5rtlichen Exposi- 
tionsverh~ilmissen verschiebt sich die Grenze des eben noch zureichend festen Sub- 
strates in weiten Grenzen. In sehr stark exponierten Brandungsgebieten sind es die 
mehrkubikmeter-grotgen BtS&e, au£ BSden unter s&wach streichenden WasserkSrpern 
Schellpartikel der MillimetergrSf~e, die entweder schon liegenbleiben oder eben no& 
in zu kurzen Abst~inden bewegt, versetzt und umgewendet werden. Die Blockhalden 
des Brandungsgiirtels bieten das iibersichtlichste BeispieI (Abb. 7). Unter gleichm~iBig 
mittleren Expositionsbedingungen entsprechen die Best~inde auf B15&en iiber der 
U2-m3-Dimension weitgehend jenen des gewachsenen Felsens. Die Oberseiten weisen 
die typischen Phytalbest~/nde, die Flanken Phytal-Schattenbest~inde, die Unterfl~ichen 
(soweit sie freiliegen) ausgereii~e HShlenbestiinde au£. Das Substrat liegt entsprechend 
fast ein Jahr oder noch l~inger unbewegt. Auf B15cken iiber der 20-Liter-GrSge lassen 
sich wohl noch dieselben drei Bestandszonen unterscheiden, aber sie sind liickenha~ 
ausgebildet, und die seitliche Schattenzone beginnt zu verschwinden. Dieses Substrat 
erreicht keine ganzjiihrigen Liegezeiten mehr. Zu ot~ werden die nach oben gerotlten 
sedentarierbestandenen Unterseiten yon Algen iiberwuchert und erstickt. Die Zeit fiir 
die Ausentwicklung der reinen Sedentarier-Best~inde beginnt zu kurz zu werden 
(R/JTZLER 1963, IKIEDL 1964b). Grobes GerSll fiber der 2-Liter-GrSge l~igt nur mehr 
die Oberseiten als einigermagen differenziert besledelt erkennen. Rasch aufwachsender 
Algen-Anflug ma&t sie kenntli&. Die wenigen jungen oder kleinen Sedentarier sind 
s&iitter fiber den ganzen Blo& verteilt. Die Liegezeit betr~igt hSchstens no& Monate. 
GerSll unter der LitergrSf~e zeigt keine Differenzierung der einzelnen Seiten, und 
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Abb. 7: Die Wirkung der Substratfestigkeit auf die Ausbildung yon Sedentarier-Besdinden. 
Mit abnehmender Blo&grSge steigt bei glei&bleibender Exposition im Mittel die H~iufigkeit 
der Instabilidit; die Liegezeiten werden zum Ausreifen zuerst der Bestiinde (Phytal ausge- 
zeichnet, Schattenformation weifg, H6hlenbesiedler schwarz), dann ihrer Formen selbst zu kurz 

auBer endolithischen Formen finden si& keine Besdinde mehr. Die Liegezeiten yon 
nur mehr Wochen sind fiir fast alle Formen zu kurz geworden (Abb. 7). 

Die S t 6 r u n g  der Individuen durc~ Beriihrung, sei es durch Nachbarn oder 
flexible Substratteile, wird in erster Linie yon der Teilchengeschwindigkeit, deren 
h~iufigen Mittelwerten, abh~ingen und vor altem in der S&wingungszone in Erschei- 
hung treten. Besonders auf dichteren Algensubstraten kann man feststellen, dab die 
Hydroiden bei fortgesetzter St/Jrung die Fangaktividit einstellen und vielfa& die 
Hydranthen, sofern sie Theken besitzen, einziehen. In diesem Zusammenhang sei auf 
folgende auffallende Ers&einung verwiesen. Auf den flexiblen Substraten der S&win- 
gungszone, so besonders auf Tangen, Seegras und Treibgut, siedeln mit einer Aus- 
s&lieBli&keit, wie wir das yon keinem anderen Lebensraume kennen, diejenigen 
Hydroiden, die tiefe Theken besitzen; athekate Formen und Haleciiden sind praktisch 
ausgeschlossen (RIrDL 1959 und 1964b). Ich m6&te diese Erscheinung mit der An- 
nahme erkliiren, dab die Theka einen Beriihrungssdautz bietet und verhindert, dab die 
Nesselbatterien bei den h~iufig anhaltenden St6rungen fortgesetzt und nutztos ver- 
s&ossen werden. 

Die R es i s t e n z der Individuen setbst wird yon den Staudru&en kontrolliert, 
die bei hoher Teil&engeschwindigkeit, besonders in der oberen S&wingungszone und 
in der Brandungszone, auftreten. So fallen beispMsweise zarte, hochwiichsige Hydro- 
iden s&on in der Schwingungszone zuriick; an sdirker exponierten Stellen iiberwiegt 
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der Niederwuchs oder abe r die Formen ordnen sich zu Fittichen zusammen, die sich 
bei sehr schneller Wasserbewegung de&end zusammenlegen und dadurch ein std5- 
mungsableitendes System bilden. An schutzlos freiliegenden Substratfl~ichen, die h~iufig 
unter schiegendem Wasser liegen, verschwinden z. B. Hydroiden ganz. Die Sedentarier 
sind dann nur raehr dutch Krustenformen vertreten. Unter sehr stark schiegendem 
Wasser, etwa in extrem exponierten inneren ,,Brandungs-Diisen" und Brandungs- 
Hohlkehlen, sind Sedentarier tiberhaupt nur mehr im Gestein selbst (durch Formen 
des Endolithion) repr~isentiert. 

Die V e r s c hii t t u n g durch Sediment-Zudrif~ ist an den Grenzen des Felslitora- 
les, also in der N~ihe mobiler B6den, besonders der leicht wandernden Sande, und bei 
anhaltender Wasserbewegung oi~ zu beobachten. Die Reaktion der Organismen ist 
gruppenweise sehr verschieden. Poriferen vertragen auch kurzzeitige Verschiittung 
schlecht, vide Formen verm/Sgen abet auf sie fallendes Sediment, Sande, Schwamm- 
nadeln und sogar Steinchen in den KiSrper einzubauen. Verschiittete Hydroidkolonien 
versuchen zumeist dutch Auswachsen der Stolonen abzuwandern. Aktinien gieflen 
auch gr6gere Mengen aufgefallenen Sedimentes dutch Neigen und Wimpernschlag iiber 
einen Schleimstrom ab. Cirripedier und sedent~ire Mollusken meiden solche Sediment- 
n~he. Manche Monascidien dagegen vertragen auf£allend viel Sedimentaufschiittung. 

Mangelnde A b d r i f t  y o n  S e d i m e n t ,  namentli& feinem Sediment, tritt bei 
anhaltend minimaler Wasserbewegung in Erscheinung. Na& liingeren windlosen Pe- 
rioden t r i~  man Hydroiden, kleine stoloniale Anthozoen (Cornularia), Enthoprocta, 
Bryozoa und Synascidien oR s&lammiiberzogen und in schlechtem Zustand an. Bei 
Anhalten des Zustandes werden z. B. die Hydranthen der Hydroiden ganz abgebaut. 
In unterseeischen H~Shlen, in welchen die Besiedler der B6den viel hgufiger von Ver- 
schlammung bedroht werden als jene der De&en, ist aufgefallen (RIEDL 1959), dag 
sich auf den Bgden die Athecata s&aren, an den De&en aber ilberwiegend Thecaphora 
siedeln, welche auf den B6den hgSchstens die vorspringenden Substrate besetzen oder 
auch diese meiden. Man gewinnt aus diesem Verteilungsverhalten den Eindru&, daft 
die Thecaphora, besonders Formen ohne Verschlugapparat, abet mit tiefen oder kom- 
plizierten Theken, eher yon Verschmutzung bedroht werden als die Athekaten (und 
thekenlosen Thekaphoren). 

Das S c h e u e r n durch Bewegung yon Grobsediment, namentlich yon Scheit und 
Ger611 unter der Wirkung rasch pendelnder Wasserk/Srper, fiihrt dort zur Bildung 
lebensfeindlicher Gebiete, wo Bodengestalt und Expositionslage der Erscheinung Dauer 
verleihen. Der Taucher erkennt sofort die bestandslosen, blankgeschliffenen Felsbahnen 
und -miihlen am Seegrund, auf deren Substrat sich nur einige wenige Formen des 
Endolithion zu halten verm~Sgen. An reifen Arten des Epilithion finden si& nur win- 
zige, raschlebige Arten, etwa Spirorbis pagenstecheri (Polychaeta) oder Lichenopera 
radiata (Bryozoa). 

Die Ern: , ihrung d u r c h  P l a n k t o n t r a n s p o r t  h~ingt in erster Linie yon der 
Gr~Sf~e der mittleren Durchfluf~menge (gewissermaf~en dutch den Querschnitt des Sam- 
melbereiches des jeweiligen Sedentariers) ab, in zweiter Linie auch vonder  Teilchen- 
geschwindigkeit. Hohe Geschwindigkeit bestimmt z. B. bei Cirripediern die Filter- 
methode, die yon der aktiven - bei schief~endem Wasser - zur passiven Methode um- 
schl~igt (RIEDL 1964b). Sie ftihrt bei manchen Hydroiden jedoch zum Einstellen der 
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Aktivit~it, weil die vorbeischiei~enden Beuteobjekte offenbar nicht mehr gehalten wer- 
den k~Snnen. Die Durchzugsmenge, in gewisser Hinsicht die H~iufigkeit des Wasseraus- 
tausches, beeinflui~t dagegen das Nahrungsangebot wesentlich. Die eminente Bedeutung 
des Wasseraustausches ftir die Ern~ihrung der Sedentarier geht z. B. aus der aktiv ge- 
filterten Wassermenge durch die Bestandsbildner der unterseeischen H/Shlen hervor 
(R[~nL 1959, ausf[ihrlich 1964b). Es l~il~t sich errechnen (vgl. JORG~NSEN 1955), dai~ 
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Abb. 8: Die Wirkung der H6hlengr61%n auf die n6tige Hgufigkeit des Wasseraustaus&es zur 
optimalen Ern~ihrung yon Sedentarierbesdinden mittlerer Dichte. Der Tabelle ist die errech- 
nete Filtermenge yon im Mittd 1,5 Tonnen Seewasser je Stun& und Quadratmeter Bestands- 

flRche zugrunde gelegt 

Sedentarierbest~inde der iiblichen Dichte das Wasser in H~Shlen z. B. mit 1000 m a, 1 m a 
und 1 1 Volumen in etwa knapp einer Smnde, 10 Minuten bzw. einer Minute durch- 
gefiltert haben. Um solchen Best~inden optimale Ern~ihrungsbedingungen zu sichern, 
mulg das H6hlenwasser jeweils mindestens einmal, sechsmal bzw. sechzigmal in der 
Stunde.ausgetauscht werden (Abb. 8). 

Die L iif t un  g dutch Transport yon Gasen tritt in eine kritische Phase, sobald 
die Minima der Wasserversetzung zu lange anhalten. Bei begrenzten, stagnierenden 
Wasserk~Srpern tritt das besonders rasch in Ers&einung. Setzt man beispielsweise Pori- 
feren, I-tydroiden oder Bryozoen in eine Wanne mit stagnierendem Ortswasser, so 
werden - i m  Falle es sich nm reife Individuen (bzw. St6&e) handelt - auffallend rasch 
und in groi~en Mengen Larven und Medusen abgesto~en. Ich habe diese Vorg~inge wie- 
derholt bei Obetia- und Ircinia-Arten, bei Spongla officinalis und SchizoporeIIa san- 



Wasserbewegung und Sedentarier 175 

guinea beobachtet. Zweifellos handelt es sich urn eine Reaktion auf ungiinstig wer- 
dende Klimabedingungen, welche den Sinn hat, im Fall klimatischer Bedrohung die 
Nachkommenschaff in Sicherheit zu bringen. Dabei l~i~t die Promptheit und Konse- 
quenz des Vorganges vermuten, daft sich die Verschlechterung des Klimas noch kaum 
iiber die unmittelbare Wassersph~ire um den Organismus hinaus ausgedehnt hat und 
im Be&enwasser selbst noch gar nicht zum Ausdru& kommt; dat~ also sdaon der Weg- 
fall der Wasserbewegung den eigentlichen AusltSser darstellt. 

B e f r u c h t u n g  und V e r b r e i t u n g  aller jener Formen, die Geschlechtszeilen, 
Larven oder ganze Generationen ins freie Medium abgeben, und hierher z~ihlen be- 
kanntlich atle Sedentarier, werden durch das Ausmafg der Wasserversetzung mat~geb- 
lida beeinflu~t. Dabei spielt sowohl die Teilchengeschwindigkeit, als auch die Durch- 
zugsmenge eine ganz untergeordnete Rolle; widatig ist die Strecke, die der Wasser- 
k6rper, welcher die freigewordenen Individuen aufgenommen hat, im Laufe ihrer frei- 
schwebenden Lebensperiode zurii&legt. Die Wichtigkeit dieses Aspektes der Wasser- 
bewegung, far die Probleme der Artbildung und der Tiergeographie bedarf hier wohl 
keines weiteren Beleges. Ida darf mich bier mit einem Hinweis auf das schon gegebene 
Beispiel (Abb. 1) bescheiden. 

Die wirkenden Ausschnitte 

Im vorigen Abschnitt war festzustellen, datg die einzelnen Aspekte der Wasser- 
bewegung vielfada mit einzelnen Ausschnitten einer Bewegungserscheinung entweder 
mit deren Maxima, Mittelwerten oder Minima zusammenh~ingen. So bilden beispiels- 
weise bei den Aspekten Festigkeit, Resistenz, Verschilttung und Scheuern die Maxima, 
bei S~iuberung, LiiRung und Verbreitung die Minima den gravierenden Ausschnitt. 
Daneben fanden sida aber auda sdaon Hinweise darauf, dat~ sich ein und derselbe 
Aspekt, beispielsweise der der Ern~ihrung, bei mehr als einem wirkenden Aussdanitt 
entfalten kann, wobei wiederum verschiedene Einfliisse des Bewegungsklimas (gewis- 
sermaf~en Unteraspekte) hervortreten. Die Schilderung solcher U n t e r a s p e k t e sei 
mit den folgenden drei Beispieten versucht. 

Die  Max ima .  Sobald man versucht, ein Bild yon den an einem Standort auf- 
tretenden maximalen Bewegungserscheinungen zu gewinnen, stellt man fest, dag zu- 
erst die Zeit festzulegen ist, innerhalb welcher das gesuchte Maximum verbindlich oder 
signifikant sein diirffe. Mit zunehmendem Zeitausschnitt werden die Extremwerte 
naturgem~it~ grSfler, keineswegs abet fiir den Einzelfall zutreffender. Die S i g n i f i -  
k a n z e i n e r A u s s c h n i t t s 1 ~i n g e hiingt viel mehr yon der biologisehen Erscheinung 
ab, mit welcher sie in Beziehung gesetzt wird. Die HShe des 24stiindigen Maximums 
ist z. B. fiir die Bestimmung der Resistenz eines Cystoseira-Bestandes der Bran- 
dungszone ebenso unsignifikant wie die des 10j~ihrigen. Im ersteren Fall muff man 
erwarten, daft die entscheidenden Maxima auflerhalb des gerade beobaehteten Tages 
liegen, im letzteren hingegen, daft die Zusammensetzung der Vegetation einer viei- 
leicht vor Jahren dutch eine Sturmflut zerschlagenen Kiiste l~tngst wieder ausgereiffe 
Formen zeigt. Unsere Kennmisse yon langew~ihrenden Erscheinungen im Sublitoral 
sind naturgemiifg gering. Ida darf darum ein Beispiel aus dem freiliegenden Einflut~- 
gebiet des Meeres w~ihten, aus dem SupralitoraI. 
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Im felsigen Supralitoral des Mediterran pflegt man (wie schon erw~ihnt) eine 
untere schwarze und eine obere weige Zone zu unterscheiden. Erstere ist durch eine 
Vegetation endolithischer Blau- und teils Grtinalgen gekennzeichnet, letztere durch 
blanken, nut in Spalten humusf~ihrenden Fels, der nach oben yon der Macchie (der 

NO 

NO)  

Ruhcwasscrsplege[ 

Abb. 9: Die Wirkung der Lang- und Kurzzeit-lviaxima des Seeganges auf die Ausbildung der 
Zonen im SupralitoraI. A Insel Banjole (Westkiiste Istrien) halbschematisch, zweKach iiber- 
h~Sht, gesehen yon Si~dost. Schwarze Zone punktiert, weige Zone weig. Die mittleren See- 
gangsstiirken (Kurzzeit-Maxima, graue Pfeile) sind nach der H~iufigkeit der Windrichtungen, 
die Maximalen (Langzeit-Maxima, weige Pfeile) ha& den Streichstre&en der Winde fiber See 

angegeben. B Streichstrecken der auf Banjole zukommenden Winde fiber See 

Decke des mediterranen Buschwaldes und seiner Ausl~iufer) begrenzt wird. Im Gefolge 
der Lithophyten erscheint die Strandschnecke Littorina neritoides, auf den salzkrusti- 
gen Felsen, Fle&ten und Halophyten, etwa Caloplaca aurantia und Statice cancellata. 
Man spricht darum auch yon einer Litho- und Halophytenzone. Nun erheben sich 
die beiden Zonen ganz verschieden hoch iiber den Ruhewasserspiegel, entsprechend 
den allgemeinen/Srtlichen Expositionsverh~ilmissen. Aber ihr Auf- und Absteigen ent- 
lang der Kiiste erfolgt keineswegs im gleichen Rhythmus. Besonders eindeutig ver- 
halten sich darin jene kleinen, der K~iste nur wenig vorgelagerten Eilande, deren Flan- 
ken Seegang yon ganz verschieden langer Anlaufstrecke empfangen. An der Insel 
Banjole beispielsweise (vor Rovinj an der Westkiiste Istriens) reicht die Lithophyten- 
zone ringsum sehr gleichm~igig 1,5 bis 2 m i~ber den mittleren Wasserspiegel. Die 
Halophytenzone hingegen (Abb. 9) reicht an der Landseite nut in 3 bis 5 m H6he, an 
der Seeseite hingegen 6 bis 11 m hoch auf die Insel hinauf. Die Erstre&ung der Litho- 
phytenzone entspricht etwa den mittleren Seegangsverh~tlmissen, da es auf zureichend 
h~iufige Benetzung ankommt. Die Hiiufigkeiten der einzelnen Seegangsrichtungen rings 
um die Inset sind auch ziemlich ausgegli&en. Die Reichweite der Halophytenzone hin- 
gegen folgt den Maxima, da fiir deren Erhaltung ein weitgehendes Fortwaschen ent- 
stehenden Humus' auch in grogen Abst~nden geniigt. Die schweren, hohen Seen ent- 
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falten si& abet nur tiber grSf~ere Anlaufstre&en (Streichl~inge des Win&s, vgl. 
Seite 164). Die ku rze  Entfernung yon der Kiiste reicht fiir deren Bildung nicht aus. 
Anzufiigen bleibt, dab im geschilderten Falle die sogenannten Mittelwerte, also die 
Werte jenes Seeganges, der zureicht, um die Lithophyten ott genug zu benetzen, exak- 
ter als Maxima kurzer Intervalle aufzufassen w~iren, denn es kommt nicht auf die 

Hydrmdc 

s c h w a c h e x  p o n ~  e r l  

Ssobal 

s t  a r k ~ x p o n ~ ¢ r t 

5 ~ o  6 

d e r M q t l ¢ I w e r t e d e  r M a × t m a 

Abb. 10: Die Wirkung der mittleren und maximalen Expositionsgef~ille auf die Verteilung 
der Hydroiden- und Sediment-Zonen; am Beispiel eines schematisierten, tiberhShten Aufrisses 
des Sorrentiner Litoralgebietes (Golf yon Neapel) yon rund 1 km L~inge, dargestellt bis 40 m 
Tiefe. Felslitoral gegliedert in die Hydroidenzonen 1-7 (abnehmend punktiert), Sediment- 
bSden gegliedert nach Korngr6t~en (schraffiert). Die breiten Pfeile geben die Neigungen und 
die relativen GrSgen (Verlauf der Dezimalwerte gewellt) der Expositionsgef~,ille an. Das Ge- 
fiitle der Mittelwerte ist aus der Anordnung der Hydroidenzonen (Grenzen ausgezogen), das 

der Maxima aus der KorngrStgenverteilung (Grenzen gestrichelt) abgeleitet 

Summe der Kr~it~e in einem Zeitabschnitt, sondern wiederum auf zureichend h~iufige 
Zwischen- oder K u r z z e i t - M a x i m a  an. Do& seien die Verhiiltnisse bier nicht wel- 
ter zerlegt, als sie bisher auch biologisch zu belegen sind. 

D i e M i t t e I w e r t e bilden in ihrer Abgrenzung ein doppeltes Problem. Einmal 
ist es wieder die Festlegung des signifikanten Zeitintervalles, ~ihntich wie bei den 
Extremwerten. Zudem ist es abet - wie eben angedeutet - in der Regel schwierig, echte 
Mittelwerte yon ganz ~ihnlich wirkenden Kurzzeit-Extremen (seien es nun Maxima 
oder Minima) zu trennen. Man sotlte erwarten, dai~ echte Mittelwerte wahrscheinlich 
nur dort eine biologische Beziehung einrichten, wo in erster Linie die S u m m e  v o n 
K r~ i f t en  (schwankender GrSigen) eine biologische Rolle spieten. Derlei darf  man 
etwa bei der Abh~ingigkeit der passiven Filtrierer (vgl. S. 157) yon den Summen der 
Durchfluf~menge erwarten. 

Greif~ man beispielsweise auf die Kennzeichnung der Expositionsverh~iltnisse 
dutch die sieben Hydroiden-Zonen der Felstitoral-Schattengebiete zuriick, so war 
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festzustellen, daf~ dieselben gegen die R~inder des FeMitorals, sowohl horizontal (mit 
abnehmender K~istenexposition) als au& vertikat (mit der Tiefenreduktion der Was- 
serbewegung) einandergereiht abl~sen. Daraus ergeben sich Verbreitungsbiinder, wetche 
mit der Zone 7 an der Felslitoralgrenze beginnen, um gegen die Zone 1 (2 oder 3, 
welche immer als ietzte ausgebildet sein mag) im Brandungsgebiet der am st~irksten 
exponierten Kiistenstellen zusammenzur~icken (Abb. 10). Ordnet man aber diesen 
Verh~,ilmissen die Sedimente zu, die in den jeweils verschiedenen Tiefen den anstehen- 
den Fetsen unter sich begraben, also die eigentliche Felslitoral-Grenze bilden, so stellt 
sich heraus, dai~ an dieselbe, wiewohl sie sehr einheitli& durch die Hydroiden-Zone 7 
zu kennzeichnen war, ganz verschiedene Sedimente grenzen. Auf Ger~Stl und Kies 
folgen z. B. Grob- und Mittelsande und sandiger Schlamm. Nachdem aber evident 
wurde, dag sich die Hydroidenzonen (RIrDL 1959, 1964b) ebenso wie die Sedimente 
(DIETRICH & KALLE 1957, KUENEN 1950, SVERDRUe et al. 1954) nach den Exposi- 
tionsbedingungen anordnen, mug man annehmen, dal~ es zwei v e r s c h i e d e n e A u s - 
s c h n i t t e  der  E x p o s i t i o n  sind, die zu so unterschiedlicher Anordnung Anlag 
geben. Ich mtSchte diese Erscheinung mit der Annahme erkt~ren, dat~ die Hydroiden- 
zonen den Mittelwerten der Teilchengeschwindigkeit folgen, fiir die Anordnung der 
Sedimente abet Maxima mittlerer ZeitintervaIIe verantwortlich sind. Es mag f[ir die 
Erhaltung eines grbberen Sedimentcharakters geniigen, wenn er in Monatsabst~inden 
zureichend nachsortiert wird. Mittel- und Maximalwerte zeigten damit im Fels- 
litoralstreifen unterschiedlich geneigte Gef~ille. Nach Lage der hydrodynamischen 
Verh~/tmlsse scheint das auch tats~ichlich begr[indet, denn es ist damit zu rechnen, dai~ 
maximal hoher Seegang, wiewoht viel sdtener als exponierte Kaps, auch die engeren 
Buchten treffen kann, welche aber hinsichtlich der mittleren Expositionsverh~ilmisse 
gegen jene abet noch sfiirker zurtickfalten. 

D i e M i n i m a sind in ihrer biologischen Wirkung gleich den Maxima yon signi- 
fikanten Ausschnittsl~/ngen abh~ngig, jedoch in noch viel einschneidenderem Mage. 
Hat man erkannt, dat~ die Existenz eines Sedentariers, etwa nach dem Aspekt der 
Substratfestigkeit oder dem der Resistenz des Individuums, yon einer einzigen, nur 
Bruchteile yon Sekunden dauernden Bewegungsspitze abh~ingen kann, so lernt man 
einsehen, dat~ kurzzeitige Minima ~iberhaupt keine Bedeutung haben. Die Wasser- 
bewegung kann kurzzeitig v6tlig wegfallen, ohne Einflut~ zu nehmen. Ein extremes 
Exempel bildet der schwingende WasserkSrper, dessen Teilchen in Bodenn~ihe jedes- 
real beim Wenden der Bewegungsrichtung (beim Kentern des Stromes) einen Augen- 
blick zur Ruhe kommen. Es kommt also nur auf die Dauer der S t a g n a t i o n s -  
p e r i o d e n  an. Unsere Kennmisse yon Dauer und Wirkung der Minima unter dem 
Wasserspiegel sind (wie bei den Extremwerten iiberhaupt) zu gering, urn aus diesem 
Gebiet verl~iflliche Beispiele zur Hand zu haben. Beobachtungen in Aquarien aber 
lassen dieselben auch im natiirlichen Milieu voraussehen. 

Schw~imme beispielsweise lassen die Abstu£ung der nicht mehr ertr~iglichen Dauer 
yon Minimalwerten hinsichtlich der Aspekte Ern~ihrung, Lii~ung und S~iuberung er- 
kennen. In grof~en Mengen gefilterten Seewassers verm5gen vide Formen wochenlang 
zu vegetieren, in geringen, stagnierenden Wassermengen einige Stunden [iberdauern, 
wird abet deckender Schlamm[iberzug nicht entfernt, so k6nnen schon nach Stunden 
irreparable Sch~iden eintreten. 
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DIE KOMPLEXEN WIRKUNGEN 

Neben den Aspekten und den Ausschnitten der Wirkungsweisen, welche in der 
Regel nut mit jeweils einzelnen Erscheinungen der Wasserbewegung und mit einzel- 
nen Bewegungsweisen verkniipit ersdleinen, gibt es biologische Entsprechungen, die 
mit ganzen Gruppen, ja mit der Gesamtheit der Erscheinungen der Wasserbewegung 
urs~ichlich verbunden sein m/Sgen. Man erkennt solche komplexe Beziehungen unter 
allgemeineren, biologischen Gesichtspunkten. Entsprechend ist ihr Um£ang noch kaum 
abzusch~itzen, und ich habe reich darauf zu beschr~inken, mit einer kleinen Auswahl 
mSglichst typischer Beispiele anzudeuten, was bisher an Typen bewegungsklimatischer 
Beziehungen deutlich geworden ist. 

AuswahI der Wuchsforrnen 

Untersuchungen an Poriferen (zusammengestetlt in RI~DL 1964b), Hydroiden 
(RI~DL 1959) und Anthozoen (ABEL 1959) haben sowohl innerhalb von Arten als auch 
von Gattungen iibereinstimmende Reihen yon Wuchsformen und Standort-Expositions- 
verh~ilmissen nachweistich gemacht. In der Schwammgattung Axinella folgen mit ab- 
nehmender Exposition (Abb. 11) die Arten damicornis, verrucosa, polypoides und ev. 

A r t ¢ n r ¢ i h  e n 

dc r  Ga t t ungcn  : 

S ~ a n d o r~  m o d i |  ~ k a t ~ o n • n 

d~ r  A r ran :  

Axmella 

ranel 

Eudendriurn Halectum Aglaophenta Aglaophenia Cladocora Eullicella 
p luma cespifosa cavofim¢ 

racemosum lan- .  cesleri 

ra-z~irmosum h 

octodonta 

pluma 

2- 
dichotorna 

Abb. 11: Die Wirkung der Expositlons-Stufen auf die Gestaltsabwandlung innerhalb yon 
Gattungen (Artenreihen) und Arten (Reihen yon Standortmodifikationen). I Formen der 
Brandungs- und der oberen, st~irker exponierten Schwingungszone, II Formen der mittleren 
und unteren Schwingungszone sowie geschlitzterer Standorte, III Formen der StrSmungszone 
und sehr geschiitzter Gebiete. Darstellung der Formen halbschematis~ in relativen Gr~f~en- 

verh~iltnissen 
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cannabina aufeinander und zeigen eine Gestaltsveriinderung vom gedrungen krusten- 
f~Srmigen tiber den hand- oder baumf~Srmigen bis zum schlank r/Shrenf~rmigen Wuchs. 
Unter den Hydroiden sind es die Genera Eudendrium, 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 
Verh~iltnisse bei den Gattungen Cladocora und EunicelIa an, die jeweils mit ihren ge- 
streckter wachsenden Arten die geschiitzten Standorte bevorzugen. 

Arten aus diesem Kreise zeigen selbst wiederum Abwandlungen der Wu&sform, 
die der Exposition der Standortverh~iltnisse entsprechen. Bei Aglaophenia pluma sind 
die Formen (wahrscheinlich Standort-Modifikationen) octodonta, typica und dicho- 
toma, bei Cladocora cespitosa sind astraearia-Formen und typica und bei Eunicella 
cavolinii sind neben kleinw(ichsigen und typischen Formen noch lang-rankenf~Srmige 
Kolonien zu unterscheiden. Auch in diesen F~illen werden die Individuen mit der Ge- 
sdli~tztheit der Standorte h6her, gestreckter und lockerer. Eine Ubersicht i~ber die wahr- 
scheinlich komplexen Ursachen dieser Veriinderungen haben wir noch nicht. Wohl liegt 
auf der Hand, dal3 der Aspekt der R e s i s t e n z mat~geblich beteiligt sein mull Eine 
zureichende Erktiirung bietet er aber allein nicht. Man wird vietmehr annehmen mi~s- 
sen, dat3 die HShe und Lockerheit der Wuchsformen in der Tiefe wahrscheinlich auch 
die Aussicht auf V e r s c h 1 a m m u n g verringert, die L ii f t u n g bei Minimalbedingun- 
gen begiinstigen und selbst den Querschnitt, mit dem Effekt die D u r c h f l u i ~ m e n g e  
angehoben zu haben, vergr6f~ert (Abb. 11). 

Abwandlung der FiIter~ormen 

Dem Bauplan beispielsweise der grol3en, polysiphonen Eudendrium-Arten ist es 
keineswegs vorbestimmt, fl~ichenf/Srmige Wuchsformen zu entwickeln. Um so auffal- 
lender ist die Tatsache, dab selbst das hoch polysiphone Eudendrium rameum an Stand- 
orten mit gerichtet pendelndem Wasserk6rper, ganz konsequent fl~ichige St6cke ent- 
wickelt. Als Gegenbeispiel (Abb. 12) sind die Artender Aglaopheniinae anzufiihren, 
deren Stockbau il~ichigen Wuchs geradezu vorzuschreiben scheint. Diejenigen Formen, 
die schwingende Wasserk6rper oder tiberhaupt die H~inge des Decliviums besiedeln, 
Aglaophenia septifera, tubuIifera und die forma octodonta der AgIaophenia pluma 
bleiben auch diesem Prinzip treu. Jene Aglaopheniinen jedoch, die aut~erhalb des ge- 
richtet bewegten Wassers vorkommen, erreichen auf die verschiedenste Weise die Auf- 
l~Ssung des strengen FI~ichenbaues. Lytocarpia myriophyIlum tr~igt die Cladien sdir- 
ker gewinkelt und leicht gekriimmt. Dadurch entsteht aus der Fl~che eine Rinne oder 
ein Halbrohr. AgIaophenia eIongata, ebenso auf den tiefen Corallinenb6den behei- 
mater, zeigt den sehr gestreckten und etwas verzweigten Stature leicht gedreht und 
etwas gekriimmt. Damit weisen die am weitesten auseinanderliegenden Cladien in ver- 
schiedene Richtungen. Und Aglaophenia pIuma forma dichotoma, der man mit einiger 
Regelm~igkeit auf Treibgut begegnet, ist oi~ vielfach verzweigt, wobei der Stature an 
jeder Verzweigungsstelle etwas um die Hauptachse gedreht ansetzt. Damit sind die 
Fl~chen der einzelnen Cladien-Gruppen wiederum schrittweise gegeneinander verdreht. 

Neben den M~Sglichkeiten der Abwandlung, die setbst in so strengen Baupl'~inen 
stecken, zeigen diese Beispiele, dai~ es nicht nur darauf anzukommen scheint, im ge- 
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Abb. 12: Die Wirkung der Anzahl der Bewegungs-Dimensionen auf die AbwandIung yon 
Wuchsformen innerhalb nahe verwandter Formen. Die Pfeile deuten die mutmaBliche Les- 
richtung der Abwandtung an. Die weil~en FI~ichen symbolisieren bei den Aglaopheniinen das 

das Schema der Wuchsform, bei den Eudendrien weisen sie auf die Querschnitte bin 

richtet bewegten Wasser Fliichenformen zu bilden, sondern auch darauf, an Stand- 
orten, die aus allen Richtungen bestr6mt werden, fliichige Wuchsformen wiederum 
aufzul6sen. Das Prinzip, den 6~rtlichen StrSmungen m6glichst h~iufig mit einem o p t i -  
m a l e n  Q u e r s c h n i t t  gegentiberzustehen, scheint bei diesem Typus der , ,Cn iden -  
f~inger" (einer sehr gestaltenreichen Gruppe ,passiver Filtrierer") yon recht all- 
gemeiner Bedeutung zu sein. 

Wuchsformen und Bestandsdichte 

Ein weiteres Beispiel ftir die Vielfalt der Beziehungen yon Wuchsformenanord- 
hung und ExpositionsgrSBe liefern die Hydroiden, wenn man gleichzeitig die Dichte 
der Besdinde ins Auge fa6t. Die Hydroidenbest~inde der Tyrrhenia-HShlen beispiels- 
weise zeigen in den sieben Zonen (RIeDL 1959) ein auffallendes Dichtegef~ille gegen 
die schwa& exponierten Gebiete. In Hydranthen pro Quadratzentimeter ausgedrli&t 
f~illt die Dichte im Mittel yon 5000 tiber 1000, 300, 200 und 100 auf 40 und 10 in 
der Zone 7 (Abb. 13). Zudem steltt sich heraus, dat~ auch die Wuchsformen nicht wahl- 
los tiber das beschriebene Gef~ille verteitt sind. Die nach dem Prinzip des Bauplanes an 
t-tydranthen reichsten und ~rmsten Formen (Typus Aglaophenia und Campanularia) 
stehen an den Enden der Reihen. Zwischen ihnen macht sich (gemessen an der blydran- 
thenzahl der Stiimmchen) ein allgemeines Gef~ille yon Wuchsformen deutlich. Die ge- 



182 R. RIEDL 

wisse Unregelm~h3igkeit des Wuchs-Gef~lles zwischen den Extremen (Ahb. 13) h~ingt 
damit zusammen, dal3 die einzelnen Stockformen nicht ohne weiteres verglichen wet- 
den kSnnen. Betrachtet man sie gruppenweise, so wird das Bild ungleich klarer. So 
zeigen die in der Reihe aufeinanderfolgenden Plumulariidae (Aglaophenia sept#era, 
Aglaophenia pluma f. octodonta, A. p. ~. typica, Plumularia setacea und die Ante- 

Dynamena Naleclum medtferraneurn 
cavoh'nli Laomedea flexuosa 

F A g l a o p h e n i a [ C G o n o l h y  . . . .  grac,hs 
} plurna- typica [ F 

Eudendrlum rameum ~ AnCenelCa Campanularca 
H y d r a n - sephfera ~pluma'°cl°d°nta~ ~ ~t, i,r~-Pumularal t I ~etacea~l Is i iqu°sa palta Hyd ran t  hcn~ 

1¢r 

~1 I 3 ~  : 5 - -  - - 7  

A r t ¢n  -Umf  an  g d c r  Z o n ¢ n 

Abb. t3: Die Wirkung der Expositions-Stiirke 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 gew~ihlt, dal3 die mittleren 
Hydrantenzahlen pro cm ~ je Zone auf elner Geraden liegen). Die punktierten Staffeln geben 
den Bereich der minimalen his maximalen Hydrantenzahl der Arten ebenfalls je cm 2 an; die 
dunkel ausgewiesenen Staffeln (und zwar Plumulariidae gestreiE, Sertulariidae kariert, theken- 
tose Arten schwarz, Plumulariidae grau) repr~isentieren die minimalen bis maximalen Hy- 
dranthenzahlen je Stg&chen. Beachte das regelm~igige Ansteigen jeweils der grauen, schwarzen 

und gestreiPcen Staffeln 

,zella-Arten) ein Gefglle der maxima!en Hydranthenzahl yon 1200 tiber 500 und 250 
auf 60 und 18. Die Maxima der thekenlosen Formen, also praktisch der Athecata und 
Haleciidae (Eudendrium rameum, Halecium mediterraneum und Tubiclava fruticosa), 
sinken yon 300 tiber 50 auf 16. Und die Mittelwerte der Campanulariidae (Laomeda 
flexuosa, Gonotbyraea gracilis und Campanularia alta, letztere stets unverzweigt) fal- 
len yon fund 15 fiber 8 auf 1. Zudem stellt man lest, dal3 Arten mit auffallend grof~em 
oder kleinem Wuchs ihre Einpassung in die dem Oft entsprechende Hydranthendichte 
dutch besondere Weite oder Enge der Siedeldichte kompensieren (vgl. Dynamena caro- 
line und Campanularia alta gegenfiber Eudendrium rarneum). 

Man erkennt, dab sowohl die einzelnen Wuchstypen, als auch deren Abwandlun- 
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gen ihre abgestu~en Pl~itze zugewiesen haben, und man wird annehmen d~irfen, dab 
mit abnehmendem Wasserwechsel auch die Chancen zureichender Ern~ihrung, Lfiitung 
und S~iuberung sinken. Diese in Minimatausschnitten wirkenden Aspekte w~iren ge- 
eignet, das geringere Vordringen der hydranthenreichen Wuchsformen gegen die ruhi- 
gen HShlentiefen zu erkl~iren, vorausgesetzt allerdings, daf~ die hydranthenreichen 
Bautypen der Hydroiden auch die anspruchsvolleren wiiren. Um abet einen wenigstens 
theoretischen Ansatz fiir die Erkl~irung der zweiten Tatsache zu gewinnen, warum 
n~imlich die hier vorerst als ,,anspruchstos" etikettierten hydranthenarmen Arten nicht 
auch in den Gebieten reichllchen Wasserwechsels siedeln, miii~te man geeignete Maxi- 
mal-Aspekte finden. Ihre zu geringe Resistenz k6nnte in Betracht gezogen werden. 
Wahrscheinlich spielt aber dabei noch St6rung und Raumkonkurrenz sowie noch man- 
cher unbekannte Faktor eine Rolle. 

AuswahI der Ern~ihrungstypen 

Neben der grof~en Gruppe der mittels eines eigenen Wasserstromes aktiv sam- 
melnden Filtrierer, in der Hauptsache Porifera, Lamellibranchiata und Ascidiacea, ist 
eine zweite Gruppe p a s s i v e r F i 1 t r i e r e r mit vielen Hydroidea und Anthozoa ein- 
zurichten; sicher mit allen jenen Formen, welche durch die Ausbildung von FI~ichen 
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 hettiger Wasserbewegung auch eine passive 
Phase einlegen kSnnen, indem sie die Cirrenreuse steif in das vorbeischiei~ende Was- 
ser halten. Formen der Brandungszone, BaIanus perforatus sowie Chthamalus stellatus 
haben solches Verhalten gezeigt (RIEDL 1964b). 

Vergleicht man die Verteilung der beiden Filtrierergruppen und die'Abwandlung 
ihrer Formen ~iber Standorte mit unterschiedlichen Expositionsgraden, vereinfacht ent- 
lang von Tiefenreihen, so ergeben sich betr~ichtliche Unterschiede. Die Bestiinde der 
passiven Filtrierer machen mit zunehmender Tiefe einen raschen Formenwandel durch. 
Verh~iltnism~ii~ig schmale Verbreitungsbiinder folgen in dichter Reihe aufeinander, und 
jene Arten, die sich ~iber ein etwas gr6i~eres ExpositionsintervaI1 verbreiten, zeigen 
eine auffallende Abwandlung der ~uf~eren Form (z. B. Eudenrium, Aglaophenia, Euni- 
ceIla, Cladocora). Die aktiven Filtrierer dagegen weisen in der Regel ungleich weniger 
schmale Verbreitungsbiinder auf, die Ascidien und Lamellibranchier zudem kaum eine 
Abwandlung der Gestalt. Nut bei den Poriferen kennt man im Zusammenhang mit 
veriinderten Expositlonsverhiilmissen ausgepr~igtere Wuchsunterschiede; aber auch 
diese bleiben hinter jenen der passiven Filtrierer welt zur[ick. So findet sich in den 30 m 
tier gelegenen Felslitoral-Schattengebieten eine Vielzahl jener Muschel- und Schwamm- 
arten, und noch dazu in ganz unver~inderter Gestalt wieder, die bereits dicht unter der 
Wasserlinie vorkommen. Die endolithischen Arten unter ihnen, die Bohrschw~imme und 
Bohrmuscheln (zum Beispiel Cliona, Lithodomus, Gastrochaena) machen die Unab- 
h~ngigkelt aktiver Filtrierer yon 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, daf~ man die Individuen vorerst zu verschiedenen 
Arten stellen wollte, wie das au& tats~ichlich of~ ges&ehen ist. 

Die Ursa&e fiir so ungleiches Standortverwalten wird man in den sehr ver- 
schieden engen Umweltbeziehungen der beiden Typen zu su&en haben. Die aktiven 
Filtrierer besitzen Innenfilter (oder vermSgen sie, wie die Balaniden und vide seden- 
t~ire Poly&aeten, jedenfalls einzuziehen), die passiven Filtrierer tragen ihren Fang- 
apparat fast immer auf~en. Und selbst wenn die Polypen kontrahiert oder selbst in 
Theken zurtickgezogen ycerden kSnnen, wird do& der ditige Apparat ganz den Fak- 
toren des Milieus, der St~irke, Richtung und dem Rhythmus der StrSmung exponiert. 
Die Mehrzahl der aktiven Filtrierer hat ein inneres StrSmungsmilieu ges&affen, und 
nut die Auf~enhaut wird dur& S&euern und Vers&iitten sowie auf ihre Resistenz 
gepriit~. Die Metarzahl der passiven Filtrierer dagegen bleibt den prim~iren Milieu- 
faktoren g~inzlich ausgesetzt. 

ZUSAMMENFASSUNG 

1. Die Wasserbewegung erweist sich als ein Umwdtfaktor yon 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 Er- 
scheinungen und mutmafflichen Wirkungsweisen mui~ vorerst untersucht werden, 
welche Ursa&en und Wirkungen iiberhaupt verkntipi~ erscheinen. 

2. Die Vereinigung zweier Erfahrungsbereiche macht nun eine erste Zuordnung der 
hydrodynamischen Erscheinungen noch vor deren Vermessung im Biotop mSglich: 
Ozeanographie, Geologie, Geomorphologie und Wasserbau bieten zusammen ein so 
grot~es, einschliigiges Material, daf~ schon eine Vielzahl yon Bewegungserscheinun- 
gen im Litoral vergleichend erkannt werden kann. Die wissenschaftliche Tau&erei 
im Litorat tief~ dutch die gewonnene Anschauung eine Fiille yon Ursachen und 
Wirkungen verkniipfen. 

3. Die bislang erkannten etwa 27 unterschiedlichen Verknlipfungsweisen werden nach 
5 Gesichtspunkten analysiert und mit je einem Beispiel belegt. Der kiinf~igen 
metris&en Bearbeitung sollen damit die Ansatzpunkte geliefert werden. 

4. Grunderscheinungen: Die Staudru&wirkung l~iSt sich an Substrat- und Organis- 
menfestigkeit, die der Durchflugmenge an Ern~ihrung und BeliiRung ablesen, jene 
der Wasserversetzung, z. 13. an der Medusenverdriitung. Die Teilchengeschwindig- 
keit bildet die allgemeinste Mef~einheit. 

5. Bewegungsweisen: Der streichende Wasserk6rper trennt in seinen zwei Formen 
fl~ichige und radi~ire Wuchstypen, der schwingende ver~indert die Orientierung der 
fl~ichigen Formen, der zerreif~ende fllhrt zur Auslese yon z. B. gepanzerten S&ild- 
formen. 

6. Expositionsgef~,ille: Die Kiistenexposition ist etwa nach den Halophyten-, Litho- 
phyten- und Hydroidenzonen zu bemessen, das Gef~ilIe bei zunehmender Tide 
nach der Orientierung der Hydroiden und Anthozoen in den kritischen Tiefen. Die 
Wirkung der Substratgestalt l~il~t sich der Hydroiden-Anordnung, die der Sub- 
stratgliederung jener der Mikrofauna entnehmen. 
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7. Ein£ache Wirkungsweisen: Jeweils nach den Aspekten und den Ausschnitten (welche 
die Wirkungen bestimmen) getrennt dargestellt: 
a) Die Aspekte: Die Bedeutung der Substratfestigkeit wird durch die Aufwuehs- 

verh~ilmisse in Blockfeldern, die der StSrung durch die Hydroiden-Auswahl in 
Tangbest~inden, die der Resistenz am BeispieI der Brandungs-Selektion er- 
~Srtert; jene der Verschiittung, der S~iuberung und des Scheuerns mit Vorg~ingen 
am Felslitoral-Rand, in HtShlen und GeschiebebtSden belegt. Der Aspekt Er- 
n~ihrung wird an Hand des Wasserdurchzuges der h~hlenbewohnenden Fil- 
trierer, der der L~ii~ung am Beispiel der Abgabe yon Fortpflanzungsprodukten 
geschildert. Befruchtung und Verbreitung h~ingen wiederum mit der Wasser- 
versetzung zusammen. 

b) Die wirkenden Ausschnitte: Die Kennzeichen der Maxima werden aus dem 
Verh~ltnis Lithophyten- zu Halophytenzone, die der Mittelwerte aus dem der 
Hydroiden- und Sedimentzonen an den Felslitoralgrenzen abgeleitet, jene der 
Minima aus Mortalit~itsverhiiltnissen unter kiinsttichen Bedingungen. 

8. Komplexe Wirkungen: Expositionsbedingte Wuchsformen-Auswahl wird durch 
Reihen yon Arten und Standortmodifikationen belegt, die Abwandlung der Fil- 
terformen an Hand der fl~ichigen Hydroiden geschildert. Wuchsform und Bestands- 
dichte in ihrer korrelierten Abh~ingigkeit lassen die Hydroidenzonen der H6hlen 
erkennen. Die unterschiedliche Expositionsabh~ingigkeit der Erniihrungstypen zeigt 
die Gegentiberstellung der aktiven und passiven Filtrierer. 
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