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ABSTRACT: Contributions to the ecology of Puccinellia capillaris at Helgoland. PuccineIlia 
capillaris (Liljebl.) Jansen has been investigated at various localities around the island Helgo- 
land (North Sea) from 1968 onwards. Ecological studies at 68 locations including an analysis 
of soil factors and various hydrographical parameters revealed that P. capillaris is a species 
composed of three variants of the Puccinellietum retroflexae (Almquist) Beeftink. The typical 
variant occurs fragmentarily some dm above the mid-tide level; the variant associated with 
Glaux maritima is frequent at a higher level with increasing salinity; the variant associated 
with Coronopus squarnatus is found in wet places with decreasing salinity. The association is 
rendered unstable due to erosion by vcind, sand and water. Culture experiments with over- 
sanding of plants indicate that P. capillaris is a cespitose type of grass. As a result of in- 
creasing sand levels, the plants can lengthen their stems to the soil surface. This explains the 
sand-gathering and sand-fixation effects observed. Such behaviour suggests the possibility of 
using this plant for preservation of sandy-stony-soil habitats along the sea-shore. 

E I N L E I T U N G  

Puccinellia capillaris (Liljebl.) Jansen wurde 1968 auf Helgoland (Siidhafen) 
nachgewiesen (Dreyling, 1973) und in den folgenden Jahren (bis 1976) an weiteren 
Fundorten auf Helgoland einer genaueren Verbreitungs- und Standortsanalyse unter- 
zogen; Pflanzen dieser Fundorte wurden in Vegetationsversuchen beztiglich ihrer Ver- 
bauungswirkung bei Kiistenschutzmat~nahmen gepriifL 

P. capillaris besiedelt im Bereich der NW-europ~iischen Kiisten allgemein Stand- 
orte mit BtSden, die einen hohen Sand- und einen geringen Schluffanteil mit schwanken- 
dem Salzgehalt aufweisen und selten oder nicht iiberflutet werden; sie ist Kennart  des 
Puccinellietum retroflexae (Almquist) Beeftink (1965). 

Die Art ist auf Grund der fehlenden Ausl~iufer, der .Khrchen- und Deckspelzen- 
]~ingen dem P. distans-Komplex zuzuordnen (Dreyling, 1973) und wurde daher ver- 
schiedentlich in der floristischen Literatur als P. distans (L.) Parl. oder aber auch auf 
Grund der Interpretation yon Holmberg (1920) als P. retroflexa (Curt.) Holmb. 
geftihrt (vgl. Garcke, 1972). 

" Herrn Professor Ruge zum 65. Geburtstag gewidmet. 
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Die bisherige floristische Bearbeitung yon Helgoland (Christiansen & Kohn, 1958; 
Christiansen, 1960) weist das Vorkommen yon P. maritima (Huds.) Parl. und P. 
distans (L.) Parl. aus; die Angabe yon P. distans diirRe sich bier auf den oben genann- 
ten P. distans-Komplex beziehen. 

Allen Arten, die im Bereich der Extremstandorte erosionsgef~ihrdeter Ktisten Tell 
der natiirlichen oder der potentiellen Flora und Vegetation darstellen, kann eine 
wesentliche Bedeutung s die Verbauung zukommen. 

Jegliche Ver~inderung der Standorte setzt hier fiir die Beurteilung der Folgen eine 
eingehende Kennmis der AutSkologie der einzelnen Arten und der SynSkologie der 
PflanzengesellsdlaSen, zu deren iloristischem Bestand die Einzelart z~ihlt, voraus. 

Die vorliegende Untersuchung versucht, auf Grund der Analyse der Standorte yon 
P. capillaris auf Helgoland eine regional giiltige Ubersicht iiber die 5kologischen Kenn- 
zahlen der Art zusammenzustellen und ihren Verbauungswert zu beurteilen. 

METHODIK 

Die Standortanalysen wurden yon 1968 bis 1974 entsprechend der grunds~itzlichen 
Methodik von yon Weihe & Reese (1968) durdngeflihrt und umfai~ten neben der Kar- 
tierung yon mehreren hundert Fundstellen 68 Vegetationsaufnahmen mit Nivellement, 
Boden- und Pflanzenprobenentnahmen am nati~rlichen Standort. 

Die Tabellen der Vegetationsaufnahmen wurden unter Beriicksichtigung verschie- 
dener Faktoren differenziert. Das Nivellement wurde vorerst auf Helgoland-Null 
(= HN) und spiiter auf Pegelnull des Festlandes (= PN Festland) mit entsprechender 
Uberflutungsberechnung bezogen. 

Die Bodenproben wurden - neben Wassergehaltsbestimmung -nach Luf~trock- 
nung zur Bestimmung der KorngrSBen (Siebung bzw. Pipettmethode nach KShn, 
1928), auf Wasserstoffionenkonzentration (Aqua dest.), Gesamtsalz-(Leitf~ihigkeit), 
Cl-Ionen [Titration mit Hg(NO3)~] und Karbonatgehalt (Methode Scheibler, vgl. Thun 
et al., 1955) entsprechend yon Weihe & Reese (1968) bzw. yon Weihe & Dreyling 
(1970) untersucht. 

Die Vegetationsversuche zur Bestimmung der Salz- und Uberflutungsvertr~iglich- 
keit erfolgten in entsprechenden Testanlagen (vgl. yon Weihe & Dreyling, 1970; Drey- 
ling, 1973). 

ERGEBNISSE 

F u n d o r t e  

Die in den Jahren 1968 bis 1976 beobachteten Fundorte von P. capillaris auf der 
Insel Helgoland und auf der Helgol~inder Diine sind in Abbildung 1 zusammengestellt. 
Hiernach liegt der Schwerpunkt der Verbreitung auf der westlichen Seite des Unter- 
landes und ebendort insbesondere im Bereich des Tetrapodenplatzes, in den meisten 
Fiillen oberhalb des Uberflutungsbereiches. Das Fehlen oder das sp~irliche Vorkommen 
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an der Ostseite der Insel Helgoland und auf der Helgol~inder Dtine ist zweifellos auf 
den Mangel an geeigneten Standorten zuriickzufiihren. 

Die Florenlisten yon Helgoland (Christiansen & Kohn, 1958; Christiansen, 1960) 
schlief~en vermutlich P. capillaris in P. distans ein, deren weitere Verbreitung ebendort 
belegt ist. Die Art ist nach Dreyling (1973) welter an der deutschen Festlandkiiste ver- 
breitet und tritt nach Abtrennung der verwandten subarktischen Formen [P. retroflexa 
(Curt.) Holmberg ssp. borealis Holmberg var. virescens (Lange) Holmberg et var. 
vegeta Holmberg ad P. coarctata Fernald et Weatherby sec. Sorensen, 1953] und mit 
+ deutlicher ozeanischer und atlantischer Bindung yon Skandinavien (Hult6n, 1950) 
einschliel~lich der botmischen und baltischen Gebiete stidlich bis zu den Kiisten Grof~- 
britanniens und des westlichen Frankreichs (?) aus 

\ ................. ; ..... 

�9 Einzelfunde l ~ " ~  
1969 -1976 

"Bes|~nde" ] ~ Vorhafen ~" 

1(10 0 100 5(10m 

Abb. 1 : Puccinellia capillaris auf Helgoland 

S t a n d o r t  

Abiot#che Faktoren 

Klimafaktoren 

Ein Teil der klimatischen Verh~Itnisse Helgolands (Megstelle 41 m i~ber HN) ist 
unter BerEcksichtigung eines pluviothermischen Quotienten u. a. durch Waiter & Lieth 
(1967) dargestellt worden; hiernach liegt ein gem~ii~igtes humides Sommerregenklima 
vor und das langfristige Mittel der Jahresluf~temperatur fiir den dort beriicksichtigten 
Ort und Zeitraum bei 8,4 ~ C, das der Jahresniederschl~ige bei 718 ram; Walter et al. 
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(1975) geben Werte yon 8,5 ~ C bzw. 596 mm an. Nach den Normalwerten gem. Amts- 
blatt Seewetteramt, Wetterkarte (1974, 1975) ergibt sich nach Abzug der Jahres- 
abwei&ungen ftir die Met~stelle 4 m tiber H N  eine mittlere Jahreslu~temperatur yon 
9,1 ~ C und ein mittlerer Jahresniederschlag yon ca. 709 ram. 

Ftir die klimatischen Verh~iltnisse an den Standorten yon P. capillaris auf dem 
Helgol~inder Unterland bietet sich nut die letztgenannte Mefgstelle zum Vergleich an. 
Bezfiglich Temperatur und Niederschl~ige lagen nach Amtsblatt Seewetteramt, Wet- 
terkarte (1974, 1975) folgende Werte im Zeitraum der Hauptuntersuchung vor 
(Tab. i). 

Tabelle 1 

Meteorologische Daten flir das Helgol~nder Unterland 

Jahr Lufftemperatur (~ Niederschlag (ram) 
Mittel Minimum Maximum 

1973 9,6 - -  2,7 24,3 780 
1974 9,7 - -  2,1 22,7 772 

Die mittlere Jahreslui~temperatur der Megstelle auf Helgoland lag in dem glei- 
chen Zeitraum bis 1,1~ h6her als an der benachbarten Festlandkfiste (bei Husum 
1973). 

Es ist zu vermuten, dag an den Standorten yon P. capillaris die Werte der oben 
genannten mittleren und maximalen Luittemperaturen durch die bodennahe Klima- 
auspr~igung tiberschritten werden. Gleichsinnig dtirflce an den Standorten die mittlere 
relative Lu~feuchte, die an der Helgol~inder meteorologischen Metgstelle in den Jahren 
1973 urid 1974 mit 84 % ermittelt wurde, ver~indert werden. 

Die kleinklimatischen Verh~ilmisse sind an den Standorten von P. capillaris im 
westlichen Unterland vornehmlich durch Wind, Brandungssprfihwasser und die sich er- 
gebenden Meersalzaerosole bestimmt. Brandungssprtihwasser und Meersalzaerosole 
sind in fast allen F~illen Quelle des Meersalzgehaltes der Bodenl6sungen. An einer gro- 
f~en Anzahl der Standorte auf dem Tetrapodenplatz treten kleinr~iumige Wind- und 
Wassererosionen auf, die z. T. zu einer bultenfbrrnigen Bodenoberfl~iche - stellenweise 
in Verbindung mit Sand-Winds&lift - ffihren. 

Die beobachtete Instabilit~it der untersuchten Pflanzengesellschatten (s. unten) ist 
z. T. auf die erosionsbedingten Bodenver~inderungen zurtickzuftihren. 

Hydrographische Faktoren 

SS.mtliche Fundorte auf Helgoland (Unterland) liegen oberhalb der MThw-Linie 
(Mittelwert 1964: ,-, 614 cm fiber Pegelnull Festland) zwischen 693-1"436 cm tiber PN 
Festland (=  161-904 cm fiber HN). Die tiefstgelegenen Fundorte befinden sich hinter 
der westlichen Brandungsmauer, die h/Schstgelegenen am Westabhang des Mittellandes 
bzw. auf der Helgol~inder Dtine. Die H/ihenverteilung der Fundorte weist zwei 
Schwerpunkte, einerseits zwischen 900-920 cm und andererseits zwischen 940-960 cm 
fiber PN, auf. 
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Im einzelnen ergibt sich, dab die Tidehochwasser des Jahres 1974 (Abb. 2) die un- 
tersten Fundorte yon P. capillaris 16mal tiberflutet haben M5nnen. Die Standorte sind 
dartiber hinaus indirekt durch hydrographische Faktoren infolge des Brandungssprtih- 
wassers bei westlichen Stiirmen in Verbindung mit Wassererosionen beeinflui~t. 

In Verbindung mit anderen Arten ergibt sich (s. unten) eine fragmentarische Aus- 
priigung der typischen Variante des Puccinellietum retroflexae zwischen 693-769 cm, 
die Entwicklung yon Varianten oder Degenerationsphasen dieser Gesellschaflc mit 
Glaux maritima zwischen 837-963 cm und mit Coronopus squamatus zwischen 900 bis 
1436 cm tiber PN. 

Die unterste Grenze des Vorkommens yon P. capillaris auf Helgoland und damit 
die der fragmentarischen Auspr~igung des Puccinellietum retroflexae liegt ca. 25 cm 
oberhalb der Optimalphase des Puccinellietum maritimae der Westkiiste S&leswig- 
Holsteins (yon Weihe & Dreyling, 1970). Die Pegelh~Shenamplituden yon P. capillaris 
und P. maritima zeigen nach den bier berticksichtigten Vegetationsaufnahmen auf 
Helgoland eine f3berschneidung zwischen 891-956 cm fiber PN. Die f3berschneidung 

\ 

der Pegelh~Shenamplituden der beiden Arten liegt auch an der Westkiiste Schleswig- 
Holsteins vor. 

Bodenfaktoren 

K o r n g r 6 f ~ e n z u s a m m e n s e t z u n g  u n d  W a s s e r g e h a l t .  Die 
Standorte yon P. capillaris befinden sich tiberwiegend auf den sandreichen Rohb6den, 
die aus dem Abbruch oder aus der sonstigen Zerst6rung des anstehenden mittleren 
Buntsandsteins hervorgegangen sin& Auf dem Tetrapodenplatz liegt zudem eine 
Durchmischung dieses Rohbodens mit den Ausgangssteinen und Resten der Tetrapoden- 
fabrikation vor; der ehemalige Standort auf der Helgol~inder Dtine befand sich auf 
humosem, schluffarmem Dtinensand. 

Die mittlere Korngr~513enverteilung der grtSberen Bodenbestandteile der Standorte 
yon P. capilIaris weist nach Abbildung 3 eine Sand-GertSllmischung aus, deren Anteil 
< 2 mm ~ insgesamt zwischen 33,9-100 % und > 4 mm ~ zwischen 0-57,1 ~ betr~igt. 

De&ungsanteile yon P. capillaris > 25 % wurden nur an Standorten beobachtet, 
deren Korngr611enanteil (< 2 mm) > 50 % betrug. Diese Bevorzugung feinsandiger 
Standorte ist vermutlich der entscheidende Faktor f~ir die H6henverteilung yon P. ca- 
pillaris auf Helgoland; die Fehlstellen zwischen 693 und 1436 cm tiber PN betreffen 
vorwiegend die Regionen des westlichen Unterlandes, in denen oberfl~ichlich Grobschutt 
vorliegt. Die in der Literatur (u. a. Hubbard, 1968) vermerkte Anpassung yon P. 
capillaris an gut dr~inierende B6den liegt auf Helgoland ebenfalls neben einer deut- 
lichen Bindung an Standorte vor, die neben einer zeitweiligen Staun~isse immer wieder 
oberfl~ichlich austrocknen; dies entspricht den Beobachtungen an den niederliindischen 
Ktisten (Beeftink, 1965). 

Der Schluffanteil s~imtlicher Standorte auf Helgoland betr~igt 0,4-5,7 ~ eine 
gesicherte Korrelation zwischen Schluffanteil und De&ung yon P. capilIaris ist nicht 
erkennbar. Im einzelnen haben sich die folgenden Korrelationen zwischen Korngr~SBe 
und den fibrigen Bodenfaktoren ergeben (Abb. 4): 
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Abb. 2: Ukologische Amplitude yon Puccinellia capillaris im Vergleich zur Dauer und H~iufig- 
keit der f3berflutungen. Schraffiert: Ukologische Amplitude yon P. capillaris. Eng schraffiert: 
Schwerpunkt der fragmentarischen Auspr~igung des Puecinellietum retroflexae; (a) mittlere 
Tidekurve des Pegels Helgoland 1974, (b) Anzahl der f3berflutungen/Jahr 1974, (c) Anzahl 
der Oberflutungen/Monat V-X 1974. (Hydrographische Daten nach Unterlagen des Deutschen 

Hydrographisehen Institutes Hamburg) 
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Abb. 3: Mittlere Korngr66enverteilung der gr6beren Bodenbestandteile der Standorte yon 
Puccinellia capiIlaris auf Helgoland 

Mit Zunahme des Korngr6lgenanteiles < 2 mm nimmt erwartungsgem~f~ der 
Wassergehalt des Bodens zu. CaCO~- und Elektrolytgehalt sind ebenso wie der pH- 
Weft und der Gllihverlust positiv mit dem Schluffanteil des Bodens korreliert, um- 
gekehrt ist der Cl'-Gehalt des Bodens - offenbar infolge der erh6hten Auswaschung - 
negativ mit allen Korngr6genanteilen _>- 2 mm korreliert. Diese Ergebnisse weisen auf 
die realtiv breite Standortsamplitude yon P. capilIaris hin. 

Im tibrigen weist der Boden als Standort eine Reihe weiterer positiver und nega- 
river Korrelationen zwischen den untersuchten Merkmalen aus, die abet nur den Stand- 
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Abb. 4: Korrelationsdiagramm der Korngrgge des Bodens mit anderen Bodenfaktoren an den 
Fundorten yon Puccinellia capillaris auf Helgoland. Abkiirzungen: Glilhverl. = Gliihverlust, 
CaCOz = Calziumcarbonatgehalt, C1 = Chloridgehalt, Elektrolyt = Elektrolytgehalt, 
P.cap.De&. = Puccinellia capillaris-De&ung. Leeres Feld: Nicht signifikant. Nach rechts 
ansteigende Diagonale: Signifikant (positive Korrelation). Nach rechts abfallende Diagonale: 
Signifikant (negative Korrelation). Schwarz: Hoch signifikant (P 0,1 ~ = 0,39->0,39). Ge- 
strichelt: Gut signifikant (P 1 ~ = 0,31-0,38). Gepunktet: Schwach signifikant (P 5 ~ 

0,23-0,30) 

ort yon P. capillaris charakterisieren und bisher keine gesicherte Verbindung zu den 
Deckungsanteilen der Art  erkennen lassen. Der ermittelte hoch signifikante positive 
Korrelationskoeffizient zwischen dem CI'- und Elektrolytgehalt in H~ihe yon 0,56 
deutet an, dal3 die Ionenkombination der Bodenl6sung der Standorte vielfach yon der 
des Meerwassers abweichen diirfLe. 

Die einzige Korrelation mit der Deckung yon P. capillaris ergibt sich positiv mit 
zunehmender H6he iiber PN. 
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Bei etwa gleichzeitiger Bodenprobenenmahme nach anhaltenden Niederschl~gen 
und etwa einheitlicher klimatischer Vorgeschichte (Probenentnahme 1973) zeigte sich 
erwartungsgemiig eine positive Korrelation zwischen Bodenwassergehalt und Korn- 
gr6t~enanteil (< 2 mm). Hierbei wurden die gr66ten Deckungsanteile (> 25 ~ yon 
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Abb. 5: Bodenwassergehalt, Korngr6f~enanteil < 2 mm und Deckungsanteil yon Puccinellia 
capilIaris an den Fundorten auf Helgoland 

P. capillaris zwischen 10,8 und 18,3 % Bodenwassergehalt und bei einem Korngr66en- 
anteil (< 2 ram) zwischen 58 und 93 ~ gefunden (Abb. 5). Extreme Standorte mit 
Bodenwassergehalten yon 6,5 und 21,5 0/o bei einem Korngr6f~enanteil (< 2 mm) yon 
etwa 37 bzw. 100 % wiesen nut Deckungsanteile yon P. capilIaris < 1 ~ auf. Hieraus 
geht hervor, daf~ P. capillaris Standorte durchl~issiger B6den mittleren Wasserhalte- 
verm6gens bevorzugt besiedelt. 
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C 1 '- u n d E 1 e k t r o I y t g e h a 1 t. Zwischen CI'- und Elektrolytgehalt ist 
auf meerwasserbeeinflu~ten B~Sden eine hochsignifikante positive Korrelation gegeben. 
Bei einer Auss[iiSung kommt es dagegen - infolge der unterschiedlichen Sorptions- 
eigenschafien der Ionen und der mtSglichen Austauschprozesse - zur Abnahme dieses 
Korrelationskoeffizienten. 

An den Standorten yon P. capillaris streute der Cl'-Gehalt des Bodens (0,002 bis 
0,392 0/o) um das 190fache, der Elektrolytgehalt (0,5-8,3 ~ dagegen nut um etwa das 
17fache. Der Elektrolytgehalt der BSden ist somit z. T. nicht mehr auf eine quantita- 
tive Meerwasserionenkombination zuriJckzufiJhren. 

Die starke Streuung des Cl'-Gehaltes weist P. capillaris als fakultativen Halophy- 
ten oligohaliner bis mesohaliner Standorte aus. Deckungsanteile yon P. capillarls 
> 25 0/0 wurden in einem weiten Bereich zwischen 0,003-0,07 % CI' beobachtet mit 
einem Schwerpunkt der Standorte zwlschen 0,005-0,022 % CI'. 

Standorte, deren KorngrSf~enanteil (< 2 mm) fiber 75 ~ lag, wiesen Cl'-Konzen- 
trationen > 0,023 0/0 auf; alle Standorte mit KorngrSt~enanteil (< 2 ram) unter 50 ~ 
hatten niedrigere Cl'-Konzentrationen. Hieraus ergibt sich, daf~ die Cl'-Konzentration 
u. a. yon der Korngr/5t~e, den Sorptionseigens&afien und der Wasserdurchl~issigkeit der 
BSden beeinflul~t ist. Hierbei d~irfie in Anbetracht der breiten/Skologischen Cl'-Ampli- 
tude des Bodens der Korngr~Sf~enzusammensetzung die grSi~te Bedeutung fiir die Dek- 
kung und Verbreitung yon P. capilIaris an entsprechend konkurrenzarmen Standorten 
zukommen. 

Bezogen auf CI'- und EIektrolytkonzentrationen des Bodens [iberschneldet die 
~kologische Amplitude yon P. cafillaris die yon P. maritima (0,15-2,00 ~ CI' bzw. 
4,7-41,0 ~ Elektrolytkonzentration; vgl. yon Weihe & Dreyling, 1970). Standorte auf 
Helgoland, die gemeinsam yon beiden Arten besiedelt wurden, hatten eine Cl'-Kon- 
zentratlon yon 0,003-0,056 0/0. Dies entspricht dem Verhalten der meisten ~brigen 
Halophyten an den P. capillaris-Standorten. 

Die 3 Varianten des Pucclnellietum retroflexae sind wie folgt durch die H~he der 
Boden-Cl'-Konzentration differenziert: Typ. Variante > Variante mit Glaux mari- 
tima ~ Variante mit Coronopus squamatus. 

C a r b o n a t g e h a l t ,  G l i ~ h v e r l u s t  u n d  p H - W e r t .  DerCarbo-  
natgehalt der B~den an den Fundorten yon P. capillaris schwankt zwlschen 2-12,2 ~ 
und weist - z. T. methodlsch bedingt - eine positive Korrelation mit den Gl[ihverlusten 
(1,8-9,2 0/0) auf. Abgesehen yon dem Gesamtumfang des Bodencarbonatgehaltes liegt 
bei den untersuchten Standorten keine Korrelation zwischen dem Carbonatgehalt und 
dem Deckungsanteil yon P. capillaris vor. 

An den tiefgelegenen Standorten des fragmentarisch ausgebildeten typischen Puc- 
cinellietum retroflexae wurden relativ hohe Werte des Carbonatgehaltes (7,6-11,5 ~ 
und des Gli~hverlustes (8,4-9,2 ~ beobachtet. Standorte h6herer Gruppenmenge 
(~ 25 0/o) yon P. capillaris wiesen eine Streuung im Carbonatgehalt zwischen N 2 bis 
10,5 % auf. 

S~imtliche Standorte zeigten relativ hohe pH-Werte (7,7-8,2) ohne eine verwert- 
bare Korrelation zur Deckung yon P. capiIIaris. 
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Biotische Faktoren 

Phytobiotische Faktoren 

K o n k u r r e n z s i t u a t i o n. Die Beurteilung der Konkurrenzsituation ent- 
spre&end yon Weihe (1963) ist auf den Helgol~inder Standorten yon P. capillaris 
dur& die h~iufig sehr geringe Gesamtde&ung der Standorte erschwert. In den Vegeta- 
tionsaufnahmen aller erfat~ter P. capillaris-Standorte war die mittlere Gesamtde&ung 
40,4 0/0 und streute yon 1-90 ~ Der S&werpunkt typischer Artenkombinationen lag in 
der Gesamtde&ung etwa zwischen 12-60 ~ Die Konkurrenzsituation fiir P. capillaris 
auf Helgoland - bezogen auf die yon Knapp & Knapp (1955) unters&iedenen Konkur- 
renztypen - zeigt infolge der geringen Gesamtdeckung deutli& zwei Entwi&lungs- 
ri&tungen (Abb. 6), die die Grundlage der gefundenen Artenkombinationen darstellen. 
P. capillaris stellt infolge ,,fdberdauerung" und ,,Seitli&er Verdriingung" das auf- 
bauende Element einer spezifis&en Artenkombination mit SperguIaria marina, Sali- 
cornia c. f. ramosissima, Suaeda maritima und Glaux maritima unter halischen Stand- 
ortbedingungen dar. ,,l[lberwachsung" und ,,12Iberdauerung" vermtigen an zeitweise 
feucht-nassen, weitgehend ausgesiif~ten Standorten die Konkurrenzkra~ gegeniiber 
Coronopus squamatus zu erhtShen. Abgesehen yon Puccinellia maritima wird diese 
Artenkombination infolge ,Uberwa&sung" vornehmli& yon AtripIex hastata, Matri- 
caria maritima ssp. maritima und Agrostis stolonifera sspp. abgebaut. Die bisher ana- 
lysierbare Konkurrenzsituation deutet f~ir die verbreitete Artenkombination mit P. 
capillaris eine besondere Labilit~it bzw. Instabili6it an. 

P f l a n z e n s o z i o l o g i s c h e  S t e l l u n g .  Nach Beeftink (1965) ist P. 
capillaris Kennart des Puccinellietum retroflexae (Almquist, 1929) Beeftink, 1965, das 
in typischer Variante und in der yon Beeftink (1965) ftir die Niederlande beschriebenen 
Variante mit Juncus bufonius durch das Auftreten u. a. der Klassenkennart Aster tri- 
polium (KI. der Asteretea tripolium gekennzeichnet ist. Das Puccinellietum retroflexae 
wird hierna& zum Puccinellio maritimae-Spergularion salinae Beeftink, 1965 gestellt, 
das seinerseits gegen das Puccinellion maritimae und das Armerion maritimae durch 
das Auftreten yon Spergularia marina und gegen das Cypero-Spergularion salinae 
durch das Auftreten yon PuccineIlia maritima und Aster tripolium ssp. tripolium diffe- 
renziert ist. 

Die in der vorliegenden Analyse Helgol~inder Standorte erfat~ten Vegetations- 
aufnahmen weisen aus, daft ein Puccinellietum retroflexae auf Helgoland in fragmen- 
tarischer AusprSgung u. a. dutch das Fehlen yon Klassenkennkarten der Asteretea tri- 
polium mit mehreren, den offenbar wiederholt unterbrochenen Abbau dieser Gesell- 
s&att in Ri&tung der Cakiletea maritimae und der Plantaginetea maioris weisenden 
Varianten vorliegt (Tab. 2). Mit Ausnahme der fragmentaris& an der Westseite 
zwischen der Brandungsmauer und den Felsen auftretenden typischen Variante des 
Puccinellietum retroflexae treten in allen iibrigen Vegetationsaufnahmen insbesondere 
auf dem wiederholt gest/Srten Gel~inde des Tetrapodenplatzes mit sehr hoher Stetigkeit 
Kennarten der nitrophileren Gesellscha~en der Cakiletea auf. Die meersalzrei&eren 
Standorte sind hier durch Glaux maritima, die ~irmeren durch Coronopus squamatus 
differenziert. 
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Abb. 6: Konkurrenzsituation zwischen Puccinellia capillaris und 9 Arten h6herer Pflanzen auf 
den Helgol~inder Standorten. Konkurrenztypen van links nach rechts zu lesen 

Die Varianten mit Glaux rnaritima bzw. Coronopus squamatus stellen vermutiich 
Degenerationsphasen des Puccinellietum retroflexae im Obergang zu den Initialphasen 
der Gesellschafcen der Cakiletea maritimae R. TiJxen et Preising bzw. der Plantagine- 
tea rnaioris R. TiJxen et Preising dar. Die sich hierbei anbahnende Artenkombirtation 
weist z. T. Ahnlichkeiten mit der Subassoziation van Puccinellia distans (R. Tilxen, 
1931) R. TiJxen, 1950 (vgl. Ttixen, 1950) der Loliurn perenne-Plantago maior-Assozia- 
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tion (Linkola, 1921) Beger, 1930 auf, die dutch die Arten Puccinellia distans, Atriplex 
hastata und Spergularia marina yon der typischen Variante an betretenen Salzstellen 
des nordwestlichen Europas differenziert ist. Es erscheint nicht ausgeschlossen, daf~ ent- 
sprechend der friiheren breiteren Artbegrenzung yon Puccinellia distans in einem Tell 
dieser ~ilteren Aufnahmen auch P. capillaris enthalten war. 

Die sich weiterhin anbahnende Artenkombination weist eine Entwicklung zu Ge- 
sellscha~en der Atriplicetalia littoralis Sissingh, 1946 auf. 

So sind als angrenzende Ordnungen, Verb~inde bzw. Gesellschai~en einerseits das 
Thero-Suaedion (Suaedetum maritimae) und andererseits die Atriplicetalia littoralis 
(u. a. Beta rnaritima-Soc.) und die Plantaginetalia maioris fiir Helgoland aufzufi~hren. 

Die auf Helgoland vorliegenden Standorte - insbesondere die auf dem durch Bau- 
maf~nahmen und Tritt wiederholt gestSrten Tetrapodenplatz nordwestlich des Siid- 
hafens - ftihren dutch die wasser- und windbedingten Erosionen des Bodens zu einer 
besonderen Instabilitiit, die eine groi~e Anzahl yon prim~iren und sekund~iren Sukzes- 
sionen auslSsen diir~en. 

Hierneben liegen auf Helgoland und auf der Diine (bis 1969) Artenkombinatio- 
hen (18 Aufnahmen) vor, in denen P. capillaris (100, + - -4)  - also auch z.T. mit 
hSheren Deckungsanteilen - in liickigen Hemikryptophyten-Bestiinden eine besondere 
Bindung an Matricaria rnaritirna ssp. rnaritirna (88, + - -  2), Agrostis stolonifera sspp. 
(83, + - -  4) und Spergularia marina (66, + - -  1) neben Moosen (55, + - -  3) zeigt. 
Diese Aufnahmen deuten ebenfalls auf die wiederholte VegetationszerstSrung und die 
wiederholten kleinriiumigen Standort~inderungen hin. Das gleiche gilt fiir den 1969 be- 
obachteten inzwischen dutch Baumaf~nahmen zerstSrten Stand- und Fundort in einem 
Diinental der HelgoF, inder D~ine. 

Die fragmentarische regionale Auspr~igung der typischen Variante des Puccinel- 
lietum retroflexae auf Helgoland fiigt sich zwanglos in den breiten regional bedingten 
Rahmen, der mit den Aufnahmen yon Almquist (1929), Iversen (1936), Dahlbeck 
(1945) und Beeftink (1965) gegeben ist. 

Die wiederholte VegetationszerstSrung im Bereich der Spiilsaumgesellschaiten 
durch verschiedene Erosionen auf den N-beeinfluf~ten Standorten yon Helgoland in 
den HShen zwischen 693-1436 cm iiber PN Festland bzw. zwischen 161-904 cm iiber 
HN ist vermutlich die Ursache ftir die regionale Erweiterung der 5kologischen Ampli- 
tuden yon P. capillaris und des Puccinellietum retroflexae, dessen potentielle synSkolo- 
gische Amplitude ihre natiirliche Grenze am unteren H~Shenbereich der Cakiletea mari- 
timae finden diir~e. 

Die typische Variante des Puccinellietum retroflexae ist auf Helgoland nach den 
hier durchgefiihrten Llntersuchungen gegen die beiden iibrigen Varianten dutch den 
hSheren Salzgehalt der Bodenl~Ssung differenziert. Die Variante mit Coronopus squa- 
rnatus weist meist einen geringeren Salzgehalt der BodenlSsung als die mit Glaux mari- 
tima auf und ist in der Regel an Stellen mit verringerter Wasserdurchl~issigkeit dutch 
mechanische Verdichtung- wie in Fahrspuren, Senken etc. - entwickelt. 

Der Variante mit Glaux rnaritirna kommt trotz ihrer Instabilit~it eine gewisse Be- 
deutung als regional ausgepr~gte Artenkombination im Sinne einer Dauergesellschaf~ 
zu, die an den durch Brandungssprtihwasser, Immissionen yon Salzaerosolen und 
wasser- und windbedingte Erosionen wiederholt beeinflui~ten Standorten resultiert. 
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Tabelle 2 

Artenkombination und Stetigkeitslibersicht der Arten der verschiedenen Varianten des 
Puccinellietum retroflexae auf Helgoland in den Jahren 1968-1974 
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Degenerationsphasen 

Varianten Typische Variante Variante mit Variante mit 
Glaux Coronopus 

(fragmentarisch) maritima squamatus 

I II III  

Anzahl der Aufnahmen 3 33 7 

Kennarten Ass.: 
Puccinellia capillaris 100 (1--2) 100 ( + - - 5 )  100 ( i - -3 )  
Spergularia marina 100 ( +  --1) 85 ( +  --2) 100 ( +  - 1) 

Differenzierende Arten: 
Glaux maritima - 100 ( + - 2 )  - 
Coronopus squamatus - - 100 ( + - 2) 

Kennarten:  
Thero-Suaedion, 
Puccinellion maritimae 

Salicornia c. f. ramosissima 100 ( + - 3 )  - - 
Suaeda maritima 100 ( 2 -  3) - - 
Puccinellia maritima - 18 ( +  -- 3) - 

Kennarten: 
Cakiletea maritimae und 
Ordn. u. Verb. 

Atriplex hastata var. I00 ( 1 - 2 )  12 ( + )  - 
Matricaria maritima ssp. maritima - 97 ( +  - 2 )  100 ( 1 - 2 )  
Polygonum aviculare - - 35 ( + )  

Kennarten:  
Plantaginetea maioris und 
Ordn. u. Verb. 

Plantago major - 70 ( +  - 2 )  57 ( +  - 1 )  
Poa annua - 15 ( + - 1 )  85 ( + - 1 )  
Agrostis stotonifera sspp. - 87 ( +  --3) 100 (1 --4) 
Potentilla anserina - 6 ( +  -- 1) - 
Rumex crispus - - 28 ( +  -- 1) 
Taraxacum officinale - 3 ( + ) 28 ( + -- 1) 

Andere Arten: 
Senecio viseosus - 15 ( + )  43 ( + )  
Plantago lanceolata - 9 (+) - 
Polygonum raii 33 ( + )  - - 
Moose - 78 ( + - 5 )  85 (1--3) 

Dieser  V a r i a n t e  eine h6here  B e w e r t u n g  z u k o m m e n  zu  lassen, 

t iv  h o h e n  Ante i l  der  A r t e n  der  Cak i l e t ea  u n d  P lan tag ine t ea ,  

im Grenzbere ich  jener  S t a n d o r t e  h inweisen ,  nicht  angemessen.  

erscheint  durch den re la-  

die au f  die E n t w i & l u n g  

Zoobiot i sche  F a k t o r e n  

De r  i iberwiegende  Teil  der  beobach te ten  P f l anzen  yon  P. capillaris wies Verbif l -  

spuren  oder  biswei len deutl iche Bewe idung  dutch  K a n i n c h e n  auf.  Verbif l  u n d  Bewei-  

dung  di i r t ten den U m f a n g  der  r3berdauerungs-  u n d  r3be rwachsungswi rkung  gegeniiber 
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andere Arten vermindern und die Konkurrenzkraflc abbauender und nicht beweideter 
Arten verst~irken. 

C)kologische Kennzahlen 

P. capillaris nnd die Varianten des Puccinellietum retroflexae weisen auf Helgo- 
land, giiltig far den untersuehten Zeitraum und die untersuchten Standorte, die in Ta- 
belle 3 zusammengefaflten Kennzahlen auf. 

Hiernach beriihrt P. capillaris auf Grund der auf Helgoland zeitlich und regional 
ermittelten Daten mit ihrer Gesamtamplitude die 8kologische Amplitude yon P. mari- 
tima (yon Weihe & Dreyling, 1970); die yon ihr ebendort gebildete Gesellschaflc ist 
eindeutig yon dem Puccinellietum maritimae differenziert. Die Befiihrung der 6kolo- 
gischen Amplituden yon P. capiIlaris und P. maritima auf Helgoland wurde unmit- 
telbar in 10 Vegetationsaufnahmen festgestellt. Dies entspricht der Stetigkeitsiibersicht 
yon Beeftink (1965) fiir das Puccinellietum retroflexae, wonach P. maritima u. a. eine 
Stetigkeit yon 27(r) bzw. 1 l(r) bei insgesamt 20 Vegetationsaufnahmen an der nieder- 
l~ndischen Kiiste aufwies. 

( 

/ 

Y 

~ C l  

10 r 

Abb. 7: Puccinellia capillaris-Sprot~: Achsenstreckung nach einer l~bersandung. (a) ein gestreck- 
tes Internodium nach ~3bersandung; (b) mehrere gestre&te Internodien nach Ubersandung 
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Verbauungswert 

Der Verbauungswert an den analysierten bzw. an den entsprechenden Standorten 
im Rahmen yon Bauma~nahmen im Kiistenschutz zur Bodensicherung ist in erster Li- 
nie bezliglich einer Verbesserung des Sandfanges und der Sandbindung zu iiberpriifen. 

C1 ~[t/ /~/  /~// / ~  ~(/ Bodenoberfl~iche 

b :-:[: Bodenoberfl~che 

-.~ ::::: :: ./~: :: :::: .~ : .  : :~'~(.::: : : :  neue Bodenober f [;~che 

aite Bodenoberfi~che 

d 
neue Bodenobertl~che nach Erosion 

aite Bodenoberfl~.che 

/IX A\ A~ A Jl\ /~, /]\ 

f ~\ /IX /i x, /1\ /;\ fix AK /1X /~ /~ / ] x  Bodenoberfl&che 

'4l'~./~J/~J/V~/~/~ ~I'~/~/'~I/~./ ~ / ~ I ~  ~f LI(/~/ WI~f./V/~/ V/ V/ neue Bodenoberfi~che 

~'~jIfV'~'VA//~/IIA//~'V4/4//V.~'V/V,1/AYl/~V'V/,//~V~/~/~ neue Bodenoberfi:~che nach Erosion 

[ alte Bodeno berfi~,che 

Abb. 8: Potentielles Verhalten bei Obersandung yon Puccinellia capillaris. Obersandungs- 
analyse: a-d liickiger Bestand, e-h geschlossener Bestand 
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Kulturversuche bei gestaffelter und zunehmender f3bersandungshShe (0-9 crn) mit 
Pflanzen vom nattirlichen Standort des Tetrapodenplatzes ergaben nach 5 Wochen 
Kultur (entsprechend dem Verfahren von von Weihe & Reese, 1968) in einer Klima- 
kammer (~  22 ~ C; 11 Std. Belichtung/Tag; Bew~isserung im Anstauverfahren ent- 
sprechend yon Weihe & Dreyling, 1970), daf~ nach erfolgter Bestockung die Seiten- 
achsen in der Lage sind, sich nach einer f3bersandung zu strecken und die Achsenspitzen 
mit den Bl~ittern bis zur Bodenoberfl~iche zu heben (Abb. 7). 

Nach der morphologischen Analyse entspricht P. capillaris dem Horstpflanzentyp 
mit Achsenstreckung wie er u.a. bei Deschampsia wibeliana oder Corynephorus ca- 
nescens vorliegt. 

Der Sandfang am natiMichen Standort erfolgt dutch das Blattwerk des Horstes, 
die Sandbindung dutch Achsenstreckung und Adventivwurzelbildung. Im lockeren Be- 
stand yon P. capillaris resultiert hieraus an trockenen Standorten bei gegebener Sand- 
bewegung eine bultige Bodenoberfl~iche, die durch Wind- und Wassererosionen auf den 
vegetationsfreien Zwischenfl~ichen verst~irkt wird. Bei geschlossenem Bestand von P. 
capillaris und einer Sandzufuhr kommt es zu gleichm~itSigen, meist geringen Boden- 
erh6hungen (Abb. 8). 

Der Verbauungswert ist auf trockenen Standorten ~ihnlich dem yon Corynephorus 
canescens; der entsprechende aufbauende Weft yon P. capillaris zur Entwicklung der 
regionalen Folgegesellscha~en kann durch eintretende Erosionen stark vermindert wet- 
den. Eine St~irkung des Aufbauwertes von P. capillaris kSnnte durch erhShte Auf- 
wandmengen bei eventuellen Aussaaten erreicht werden. Diese Wirkung bedarf der 
praktischen f3berpriffung. 
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