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Tauchuntersuchungen zur Vertikalverteilung der
sublitoralen Helgolinder Algenvegetation

K. LiNnING

Biologische Anstalt Helgoland (Meeresstation); Helgoland, Deutschland (BRD)

ABSTRACT: Diving investigations on the vertical distribution of sublittoral algal vegetation
near Helgoland. The vertical distribution of macroscopic sublittoral algae near the island
of Helgoland (North Sea) has been investigated using the Scupa diving technique. Laminaria
digitata and L. saccharina occupy the depth range between 0.5 and 1.5 m (below mean low
water of spring tides). The L. byperborea forest extends between 1.5 and 4 m depth. The
deepest-growing specimens of L. hyperborea have been recorded at 8 m depth, the deepest
algae (encrusting forms) at 15 m. Some species are confined to the upper part of the sub-
lictoral zone (e. g. Chondras crispus, Dumontia incrassata, Abnfeltia plicata, Polyides rotun-
dus, Furcellaria fastigiata), while others penetrate to the lower part (e. g. Phycodrys rubens,
Delesseria sanguinea, Brongniartella byssoides, Phyllophora crispa, Bryopsis plumosa).

EINLEITUNG

Die bisherigen Untersuchungen iiber den Vegetationsaufbau der Helgoldnder
marinen Algenflora muflten sich aus technischen Griinden auf das Supralitoral, Euli-
toral und den obersten, bei extremem Niedrigwasser freifallenden Bereich des Subli-
torals beschrinken (Kuckuck 1897, Niensure 1925, Harroc 1959). Uber die im
Helgoldnder Sublitoral vorkommenden Algenarten war man zwar seit Kuckucks
Zeiten durch Untersuchung von gedredschtem und angetriebenem Material weitgehend
unterrichtet, nicht jedoch tber die Tiefenverteilung der einzelnen Arten. NiENBURG
(1925) schlof seine Ausfithrungen iiber die Vegetationsverhiltnisse der Helgolinder
sublitoralen Abrasionsterrasse und Gerdllzonen mit dem Satz: ,Weiter wird man
darin erst kommen, wenn man einmal den Tauchapparat in den Dienst der Wissen-
schaft gestellt hat.“

Solange nur der schwerfdllige Helmtaucher in das Sublitoral einzudringen ver-
mochte, blieb die Zahl der biologisch arbeitenden Tauchpioniere klein (z. B. GIsLEN
1929, 1930, KrrcHing et al. 1934, Kircuing 1941, WAErN 1952). Erst die tech-
nische Entwicklung der modernen Schwimmtauchmethode fithrte dazu, daf} eine stin-
dig wachsende Anzahl von Meeresbiologen das Tauchen als wissenschaftliche Methode
verwendete. Die historische Entwicklung des wissenschaftlichen Tauchens wurde von
RiepL (1967) ausfithrlich dargestellt. Auf meeresbotanischem Gebiet sind mit Hilfe
der Schwimmtauchmethode bereits zahlreiche &kologisch und vegetationskundlich
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ausgerichtete Untersuchungen durchgefithrt worden (z. B. Ernst 1955, 1959, ALEEM
1956, MorGans 1957, Kornas 1959, Kamn 1960, 1962, 1963, 1967, McLeaN 1962,
Lams & ZiMMERMANN 1964, NeusHuL 1965, 1967, CrLarke & NrusHuL 1967,
MICHANEK 1967, SmrtH 1967, LarRkumM et al. 1967, MCALLISTER et al. 1967, NorTON
1968). An der Biologischen Anstalt Helgoland konnte ab 1965, seit der Einrichtung
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Abb. 1: Karte des Seegebicts um Helgoland (gezeichnet nach Seckarte Nr. 88) mit Tiefen-
linien bei O m, 6 m, 10 m sowie Verlauf der Tauchprofile P 1 bis P 5



Sublitorale Helgolinder Algenvegetation 273

einer Schwimmtauchgruppe, die Tiefenverteilung sublitoraler Algen untersucht werden.
Die vorliegende Arbeit fafit die bisherigen Ergebnisse zusammen,

GEBIET, MATERIAL UND METHODEN

Die Tiefenverteilung der makroskopischen Algenarten wurde auf fiinf Tauchpro-
filen von insgesamt 7200 m Linge untersucht. Thre Lage ist in den Abbildungen 1 und
2 angegeben. Profil P 3 itberquert den Buntsandsteinsocke! der Hauptinsel in nord-
westlicher Richtung und setzt sich auf den Kreidefelsen des ,Repulsegrundes® fort;
Profil P 4, in nérdlicher Richtung verlaufend, endet in dem Gerdllfeld des ,,Stroms*,
zwischen dem Buntsandsteinsocke! der Hauptinsel und den nérdlichen Diinenklippen.

Abb. 2: Relief des untermeerischen Felsgebiets um Helgoland mit Verlauf der Tauchprofile
P 1 bis P 5 (Modell im Besitz der Gemeinde Helgoland; Foto: VanienDiECK, Schleswig)

Profil P 5 iiberquert in stidwestlicher Richtung den Buntsandsteinsockel, fithrt durch
das tiefe Gerdllfeld des ,Gortel* und erreicht die Kreidefelsen des ,Benners Rej“.
Profil P 1 erfaflt die Muschelkalkklippen (,Witt-Kliff-Brunn®) und Kreideklippen
n6rdlich der Diineninsel. Weiter nérdlich werden die Kreideklippen noch einmal von
Profil P 2 iiberquert. Die Morphologie und Hydrographie des Helgoldnder Seegebie-
tes wurde durch FHaemeIer (1930) dargestellt.

Vor Beginn eines jeden Tauchgangs wurde in festgelegter Peilung (Tonnenstrich,
Landmarken oder Kompafikurs) vom Boot aus eine 200 m lange Perlonleine (8 mm
stark) versenkt, die mit Farbmarken in 5-m-Abstinden markiert und mit Betonklét-
zen beschwert war (Abb. 3). Nach beendetem Tauchgang wurde am Ende der Profil-
leine eine Markierungsboje gesetzt, an welcher vor dem nichsten Tauchgang die wei-
tere Verlegung der Profilleine begann.
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Die Tauchausriistung (Abb. 4} bestand aus Neoprenanzug, Tauchmaske, Flos-
sen, Preffluftflaschen, Lungenautomat, Bleigiirtel, Rettungsweste und Messer. Da es
sich als zu langwierig erwies, unter Wasser Daten auf Kunststofftafeln zu schreiben,
wurde ein Unterwassermikrofon verwendet. Das Kabel fithrte durch die hohle Si-
cherheitsleine zum Boot, welches den lings der Profilleine schwimmenden Taucher be-
gleitete (Abb. 3). Die vom Taucher in das Mikrofon gesprochenen Angaben wurden
auf einem im Boot installierten, batteriegetriebenen Tonbandgerit aufgenommen.

e |

Abb. 3: Schema der Vegetationsaufnahme im Sublitoral. An Boje A wird zum Anfangspunkt C

abgetaucht. Die Vegetationsaufnahme wird entlang der 200 m langen Grundleine mit Hilfe

des Probequadrats E durchgefiihrt. Daten werden iiber das Kabel ¥, welches mit der Sicher-

heitsleine G verbunden ist, auf ein an Bord des Schiffes mitgefithrtes Tonbandgerit gesprochen.
Nach Erreichung des Endpunkts D wird zur Boje B aufgetaucht

Lings jedes 5-m-Abschnittes der Profilleine wurde das Vorkommen der vegeta-
tionsbestimmenden Brauntange (Fucus serratus, Laminaria digitata, L. saccharina,
L. byperborea) registriert. Im Tiefenbereich zwischen -+ 0,2 m und — 3,0 m stehen
zur Auswertung die Daten von 379 5-m-Abschnitten zur Verfiigung. Zur Erfassung
kleinerer Algen wurde ein Quadratrahmen (1 m?) mitgefiihrt, der in 16 Kleinquadra-
te aufgeteilt war (Abb. 4). In jedem Kleinquadrat wurde das Vorkommen aller mit
blofem Auge sichtbaren Algenarten erfafit. Proben von 67 Quadraten wurden in das
Labor mitgenommen, mikroskopiert und in Formol fixiert. Wies die zu untersuchende
Felspartie oder etwa ein Felsklotz eine kleinere Fliche als 1 m? auf, so konnten nur acht
bzw. vier Kleinquadrate untersucht werden. Insgesamt stehen im Tiefenbereich zwi-
schen C und 15 m die Daten von 1232 Kleinquadraten (25 X 25 cm) zur Verfiigung,
die auf Lochkarten iibertragen wurden. Die Anzahl der in verschiedenen Tiefenstufen
untersuchten Quadrate geht aus Tabelle 1 hervor.
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Tabelle 1

Anzahl der in verschiedenen Tiefenstufen untersuchten Quadrate (25 X 25 cm)

Tiefenstufe 0-05m 05-1m 1-1,5m 15-2m 2-3m 34m 45 m
Anzahl Quadrate 80 136 248 144 120 62 62
Tiefenstufe 5-6m 67 m 7-8 m 8-10m 10-12m  12-15m
Anzahl Quadrate 82 60 99 64 50 25

Am Beginn jedes 5-m-Abschnittes der Profilleine und bei jedem Auslegen des
Quadratrahmens wurden Tiefe, Uhrzeit und Art des Substrates registriert. Zur Tie-
fenbestimmung wurde ein Kapillartiefenmesser verwendet, eine oben zugeschmolzene,
75 cm lange Glasrshre in einer Holzhalterung (Abb. 4). Kontrolleichungen lings einer
markierten Tiefenleine zeigten eine gleichbleibende Genauigkeit der Ablesung von

Abb. 4: Schwimmtaucher mit Probequadrat zur Vegetationsaufnahme. Am Quadrat ist ein
0,75 m langer Kapillartiefenmesser befestigt. Am unteren Rand der Vollgesichtsmaske befindet
sich ein Mikrofon, dessen Kabel iiber den Kopfhorer zur Sicherheitsleine fithrt

+ 0,1 m. Zusidtzlich zur jeweiligen Tiefe wurde die Uhrzeit festgehalten, so daf} alle
Tiefenmessungen mit Hilfe der Aufzeichnungen der Pegelstelle , Helgoland Siidhafen®
auf Deutsches Kartennull (= mittleres Springniedrigwasser = M.S.IN.W.) reduziert
werden konnten. Der mittlere Tidenhub betrigt bei Helgoland 2,3 m, der Unterschied
zwischen mittlerem Niedrigwasser und mittlerem Springniedrigwasser 0,2 m. Das
tiefste Niedrigwasser seit 1952 wurde am 15. 3. 1964 mit 2,01 m unter M.S.N.W.
beobachtet.
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Hinsichtlich der Art des Substrates wurde zwischen anstehendem Fels (Buntsand-
stein, Muschelkalk, Kreide), Steingersll, Schill und Sand unterschieden. Verstreut fan-
den sich in den tiefen Gerdlifeldern auch meterhohe Granitfindlinge.

Die in dieser Arbeit dargestellten Tauchprofile wurden von 1967 bis 1968 wih-
rend der Sommermonate untersucht. Weitere Tauchginge erfolgten ohne Verlegung
einer Profilleine und hatten eine ausgedehnte Flichensuche zum Ziel, um auch seltene
Arten zu erfassen. Die Nomenklatur folgt der ,,Chedk-list of British marine algae-
second revision“ von Parke & Dixon (1968). In Tabelle 2 sind die von 1965 bis
1970 bei Tauchgingen gefundenen 66 Algenarten bzw. nicht weiter identifizierten
Gattungen alphabetisch aufgefithrt. Die bisher {iblichen Synonyme sind ebenfalls an-
gegeben. Die Kennzeichnung physiognomischer Algentypen wurde nach einer Auf-
stellung von ScuWENKE (1964) durchgefithrt. Danach wird unterschieden zwischen (1)
Brauntangen (wie Laminaria, Fucus), (2) Feinalgen (z. B. Busch- und Blattbuschalgen,
wie Cladophora, Delesseria, Chondrus; Schlauch- und Schnuralgen, wie Chorda;
Flichenalgen wie Ulva; Fadenalgen, wie Chaetomorpha), (3) Krusten- und Kalk-
algen, wie Lithothamnion, Corallina, (4) (mikroskopische) Kleinalgen (Kleinbenthos,
Kleinepiphyten, endophytische und endozoische Formen).

Fiir die vorliegende Arbeit gelten folgende Beschrinkungen:

(1) Der Tiefenbereich, in dem eine Art gefunden wurde, bezieht sich auf das
Gebiet des sublitoralen Helgoldnder Felssockels, nicht auf Standorte an Molen, an
denen Tiefenarten in geringeren Tiefen vorkommen als auf horizontal verlaufenden
Felsklippen. (2) Es werden, mit einer Ausnahme, nur makroskopische Algenarten
aufgefithre, die vom Taucher erkannt werden konnten. Als einziger Vertreter der mi-
kroskopischen Kleinalgen wird Audouinella membranacea beriicksichtigt. Diese Rot-
alge durchzieht mit ihren Basallagern die Winde von Hydroidpolypen, verleiht diesen
eine rotliche Firbung und fillt daher dem Taucher auf. (3) Selten gefundene Algen,
Arten, die in weniger als acht der untersuchten 1232 Kleinquadrate vorkamen oder,
unabhingig von Tauchprofilen, erst nach ausgedehnter Fiichensuche gefunden wur-
den, sind in Tabelle. 2 mitaufgefithrt. Die Tiefenangaben kénnen in diesen Fillen je-
doch nicht als reprisentativ fiir den Vorkommensbereich angesehen werden. Bei zu-
kiinfligen Tauchgingen werden mdglicherweise noch weitere seltene Arten im Helgo-
linder Sublitoral entdeckt werden. (4) Von Krustenalgen werden nur einige Garttun-
gen der Rbodophyceae aufgefiihrt, obwohl auch Vertreter der Phaeophyceae und
Chlorophyceae gefunden wurden. Die Identifizierung und Tiefenverteilung dieser ta-
xonomisch schwierigen Gruppe mufl, wie auch die Untersuchung der mikroskopischen
Kleinalgen, spateren Bearbeitungen vorbehalten bleiben.

ERGEBNISSE
Die Vertikalverteilung der Laminaria-Arten
Im Tiefenbereich zwischen 0 und 4 m wichst auf dem stabilen Felssubstrat eine

weitgehend geschlossene Vegetation von Laminaria-Arten. Von der Uppigkeit dieser
Vegetation erhilt man, ohne tauchen zu miissen, bei extremen Niedrigwasserstinden,
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Abb. 5: Bestinde von Laminaria digitata (iltere Exemplare aufragend) und L. saccharina
(niederliegend). Nordostwatt bei niedrigem Wasserstand

Abb. 6: Geschlossener Bestand von Laminaria byperborea (sogenannter Laminarienwald).
Blick auf die Nathurnklippen (etwa im Bereich des Sektors zwischen P 3 und P 4 in Abb. 1)
bei niedrigem Wasserstand (1,5 m unter 0)
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die im zeitigen Friihjahr bei anhaltendem Ostwind auftreten, einen guten Eindruck.
Abbildung 5 zeigt geschlossene Bestinde von Laminaria digitata; inselartig eingestreut
sind niederliegende Bestinde von Laminaria saccharina. Bei sehr niedrigen Wasser-
stinden, die in mehrjihrigem Abstand auftreten, fallen auch die obersten Bestinde von
Laminaria byperborea trocken und erfrieren dabei weitgehend (Abb. 6).
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Abb, 7: Relative Hiufigheit von geschlossenen Brauntangbestinden (Fucus serratus, Laminaria
digitata, L. saccharina, L. hyperborea) in Abhingigkeit von der Wassertiefe (Meter unter
mittlerem Springniedrigwasser)

Abbildung 7 zeigt die Tiefenverteilung von Reinbestinden der Arten Fucus serra-
tus, Laminaria digitata, L. saccharina, L. hyperborea sowie von Rein- und Misch-
bestinden der Arten L. digitata und L. saccharina im Tiefenbereich zwischen 0 und
3 m. Die Gesamtanzahl von 379 in diesem Bereich untersuchten 5-m-Abschnitten der
Profilleine wurde in elf Tiefenstufen aufgegliedert. Die Tiefenverteilung der ver-
schiedenen Bestinde (charakterisiert durch das Auftreten der einzelnen Arten lings
cines 5-m-Abschnitts) wurde als prozentualer Anteil an der Gesamtzahl der in jeder
Tiefenstufe untersuchten 5-m-Abschnitte berechnet.

Die Vegetation mit Fucus serratus wird unterhalb von 0 m in steigendem Aus-
maf durch die Vegetation von Laminaria digitata und L. saccharina ersetzt, die zwi-
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schen 0,4 und 1,3 m Tiefe in Form von Rein- und Mischbestinden in mehr als 50 9/
aller untersuchten 5-m-Abschnitte auftrat. An der oberen Grenze des genannten Tie-
fenbereichs wachsen Reinbestinde von Laminaria digitata, an der unteren Grenze
Reinbestinde von L. saccharina, wihrend Mischbestinde im mittleren Bereich vorherr-
schen. Die tiefsten mehrjihrigen Vertreter von L. digitata wurden in 1,9 m Tiefe, von
L. saccharina in 2,9 m Tiefe angetroffen. Wenige Monate alte Sporophyten von L. sac-
charina, die sich von den mehrjihrigen Pflanzen durch ein sehr schmales Phylloid un-
terscheiden, wurden im Sommer auch zwischen 2,9 und 9 m Tiefe gefunden.

Die obersten Vertreter von Laminaria hyperborea in 0,3 m sind kurzstielig
(Stiellinge 10-~20 cm). Mit der Tiefe nimmt auch die Stiellinge zu. An der unteren
Grenze der geschlossenen Vegetation von L. hyperborea, des ,Laminarienwaldes® (in
4 m Tiefe), sind Pflanzen mit einer Stiellinge von 1,5 m keine Seltenheit. Die Popu-
lationsdichte verringert sich innerhalb des Laminarienwaldes mit zunehmender Tiefe
{(im Mittel von 27 Individuen pro m? in 2 m Tiefe auf 10 Individuen pro m?in 4 m
Tiefe), ebenso die Gesamtfliche aller Phylloide pro Flicheneinheit. Im Mittel werden in
2 m Tiefe 4,1 m2 Phylloidfliche pro m? Felsfliche produziert, dagegen nur 1,6 m2in 4 m
Tiefe (LuNmng 1969). Bei dieser Tiefe geht der geschlossene Laminarienwald in eine
offene Vegetation iiber. Zwischen vereinzelten langstieligen und an den Stielen reich
mit Epiphyten besetzten Exemplaren von L. byperborea wachsen hier inmitten einer
iippigen Busch- und Blattbuschalgenvegetation auch zahlreiche Jungpflanzen von L.
byperborea. Mit zunehmender Tiefe findet man immer hiufiger Exemplare von L.
hyperborea, die mehr oder weniger vollstindig von der Bryozoe Membranipora
membranacea Gberwachsen sind. Auch die im Laminarienwald, im Schatten des Phyl-
loiddachs wachsenden kleinen Exemplare von L. byperborea sind hiufig stark von der
Bryozoe Membranipora membranacea besiedelt, der es offensichtlich leicht gelingt,
die infolge Lichtmangels langsam wachsende Alge vollstindig zu iiberziehen. Die tief-
sten mehrjihrigen Vertreter von L. bhyperborea wurden an allen Profilen bei 8 m
Tiefe gefunden. Jungpflanzen von L. hyperborea kdnnen im Sommer in noch etwas
groflerer Tiefe gedeihen, sie sterben aber offensichtlich in der lichtarmen Jahreszeir,
im Winter, unterhalb von 8 m Tiefe ab. '

Die Abbildungen 8 und 9 stellen die Tiefenverteilung der vegetationsbestimmen-
den Brauntange anhand von Tauchprofilen dar. Profil P 3 (Abb. 8) fithrt im Nord-
westen Helgolands {iber die aus Buntsandstein bestchende Abrasionsterrasse und fiber
die Kreide des ,Repulsegrundes® (Abb. 1). Bis zu einer Entfernung von 500 m von
der Strandlinie herrschen Fucus serratus, Laminaria digitata und L. saccharina vor.
Danach folgt bis etwa 1100 m die geschlossene Vegetation von L. hyperborea, der so-
genannte Laminarienwald. Der Abhang der Abrasionsterrasse (Abb. 8, 1100 bis
1400 m) ist im Norden und Nordosten der Insel stark zerkliiftet. Die Zone zwischen
Buntsandstein- und Kreidefels (Abb. 8, 14001500 m) stellt ein Gerolifeld dar (Bunt-
sandstein- und Kreidebruchstiicke sowie Hartgersll). Auf den anschlieRenden Kreide-
klippen des ,Repulsegrundes“ kommt L. hyperborea, wie auf Buntsandstein, wieder
nur oberhalb von 8 m Tiefe vor. Anstechender Kreidefels wurde nodh in 21 m Tiefe
(Abb. 8, 2300 m) gefunden.

Die Abrasionsterrasse im Siidwesten der Insel (Abb. 9, 0-430 m) ist wesent-
lich schmaler als im Norden und Nordosten (Abb. 1 und 2). Der westliche Abhang ist
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eine steile, von etwa 4 m auf 10 m Tiefe abfallende Kante (Abb. 9, 430 m). Darauf
folgt das Gerdllfeld des ,Gortel® (Abb. 9, 430-980 m; Buntsandstein-, Hart- und
Kreideger8ll), aus dem schlieflich, in etwa 1 km Entfernung von der Uferschutzmauer
West, die Kreideriffe des ,,Benners Rej“ aufsteigen, die oberhalb von 8§ m Tiefe wieder
von Laminaria byperborea bewachsen sind (Abb. 9, 1050-1130 m).

Die Vertikalverteilung der iibrigen Algen

Die Anzahl der lings der fiinf untersuchten Tauchprofile in jeder Tiefenstufe
aufgenommenen Quadrate geht aus Tabelle 1 hervor. Tabelle 2 enthilt alle gefundenen
Algenarten. Abbildung 10 zeigt die Tiefenverteilung von 38 Arten, die in mindestens
acht der untersuchten 1232 Quadrate auftraten.

Durch Berechnung der prozentualen Hiufigkeit in jeder Tiefenstufe wurde die
Hauptverbreitungstiefe fiir jede der in Abbildung 10 dargestellten und nach zuneh-
mender Hauptverbreitungstiefe angeordneten Arten ermittelt. Einige Arten sind in
ithrem Vorkommen auf einen relativ eng umgrenzten Tiefenbereich beschrinkt. So sind
Cladophora rupestris (Nr. 8 in Abbildung 10) oder Dumontia incrassata (Nr. 9)
nicht mehr unterhalb von 1,3 m Tiefe zu finden. Andererseits kommen Lomentaria
clavellosa (Nr. 30), Lomentaria orcadensis (Nt. 33) oder Halarachnion ligulatum
(Nr. 31) nur zwischen 4,5 und 8,5 m Tiefe vor. Ein ausgedehntes Tiefenspektrum zei-
gen Rbodomela confervoides (Nr. 20), Phyllophora membranifolia (Nr. 21), Chaeto-
morpha melagoninm (Nr. 22), Plocaminm cartilaginewm (Nr. 25), Polysiphonia
urceolata (Nr. 27) und Ulva sp. (Nr. 29). Diese Arten wurden im Bereich zwischen 0
und 4 m in Felsprielen auch auf nicht von Laminaria bewachsenen Steinen und Klstzen
(58 untersuchte Quadrate je 25 X 25 c¢m) gefunden. Im gleichen Tiefenbereich, jedoch
nur als Unterwuchs der geschlossenen Laminaria-Vegetation, kommen vor: Phycodrys
rubens (Nr. 23), Delesseria sanguinea (Nx. 24), Phyllophora brodiaei (Nr. 28), Trail-
liella intricata (Nr. 32), Andoninella membranacea (Nr. 37) und Phyllophora crispa
(Nr. 38). Diese Arten dringen weit in die Tiefe vor und vermdgen im oberen Bereich
des Sublitorals offensichtlich nur im Schatten des Phylloiddaches der Laminarien zu
gedeihen.

Die zahlreichen Uberlappungen der Verteilungsspektren einzelner Arten (Abb.
10) erschweren die Zusammenfassung zu Verteilungsgruppen. Andererseits dndert sich
der Aspekt der Vegetation bei zunehmender Wassertiefe in charakteristischer Weise.
In Abbildung 11 wurde die Zusammensetzung der Vegetation (Sommeraspekt) in
acht aufeinanderfolgenden Tiefenstufen grobschematisch dargestellt. In jeder Tiefen-
stufe wurden die Arten eingetragen, die in mindestens 5 %/ aller in dieser Tiefenstufe
untersuchten Quadrate vorkamen. Die Artnamen sind von links nach rechts entspre-
chend der abnehmenden Fundhiufigkeit aufgefithrt. Bei der Betrachtung des Vegeta-
tionsaufbaus lassen sich mehrere Vegetationsschichten unterscheiden (Tab. 3). Die
oberste Vegetationsschicht, das geschlossene Phylloiddach der Laminaria-Arten, ist nur
zwischen 0,5 und 4 m Tiefe ausgebilder (Abb. 11, Tab. 3). Als nichste Vegetations-
schicht kann die Epiphytenvegetation auf den Stielen von Laminaria hyperborea an-
gesehen werden. Hier handelt es sich vor allem um die beiden Arten Membranoptera
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Abb. 10: Vertikalverteilung Helgolinder Algenarten im Sublitoral. Im oberen Teil des Dia-

gramms sind die Tiefenbereiche der geschlossenen Vegetation von Fucus serratus, Laminaria

digitata und Laminaria saccharina sowie von Laminaria hyperborea angegeben. Die Vertikal-

verteilung der hiufigsten Arten (Vorkommen in mehr als 10%0 aller untersuchten Quadrate)

ist quantitativ dargestellc (Mafistab der relativen Hiufigkeit fiir diese Arten in der linken

oberen Edse des Diagramms). Die Hauptverbreitungstiefe der {ibrigen Algen ist jeweils durch
einen kurzen Vertikalstrich markiert. Vollstindige Nomenklatur in Tabelle 2

Abb. 11 (rechts): Schematische Darstellung der Zusammensetzung der Helgoldnder sublitoralen
Vegetation (Sommeraspekt) in 8 aufeinanderfolgenden Tiefenstufen (Tiefe in Meter unter mitt-
lerem Springniedrigwasser). Die Artnamen der Feinalgen sind in jeder Tiefenstufe, von links
nach rechts gelesen, entsprechend der abnehmenden Fundhiufigkeit aufgefithrr. Artnamen von
Brauntangen, die oberhalb der Feinalgen ein geschlossenes Phylloiddach bilden, sind eingerahmt
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Tabelle 2

Aufstellung der bei Helgoland im Sublitoral gefundenen Algenarten (Nomenklatur nach
ParkE & Dixon 1968). Tiefenangaben in ,Meter unter mittlerem Springniedrigwasser®
Fundtiefe von seltenen Arten in Klammern

Algenarten Fundtiefe Al\lrai lil 0
Rhodophyceae:
Abnfeltia plicata (Hups.) Frigs 0,8- 2,7 m 13
Antithamnion plumula (Evvis) THUR. in LE Jor. (6,0~ 7,0 m) -
Audouinella membranacea (MAGN.) PAPENE. 2,2-13,0 m 37
= Rbodochorton membranacenm
Bonnemaisonia hamifera Harior 0,1- 1,1 m 7
Brongniartella byssoides (Goop. et Woopw.) ScHM. 4,6-11,2 m 35
Ceramium deslongchampsii CHauv. in Dusy (0,0 m) -
Ceramium rubram (Hups.) C. Ac. 04— 3,2 m 14
Chondrus crispus STACKH. 0,0- 24 m 5
Corallina officinalis 1. 0,0- 47 m 11
Cruoria sp. -
Cystoclonium purpurenm (Hups.) BATT. 1,0- 32 m 15
= Cystocloninm purpurascens
Delesseria sanguinea (Hups.) LAMOUR. 1,4-10,6 m 24
Dumontia incrassata (O. F. MLr.) LamMour. 0,0-1,0m 9
Furcellaria fastigiata (L.) LAMOUR. 1,2- 32 m 16
Gloiosiphonia capillaris (Hups.) CARM. ex BERK. (7,0 m) -
Gymnogongrus norvegicus (GUNN.) J. Ac. (6,8 m) -
Halarachnion lignlatum (Woopw.) Kirz. 53-70m 31
Hildenbrandia sp. -
Lithothamnion sp. -
Lithophyllum sp. -
Lomentaria clavellosa (TurN.) GAILL. 48- 70 m 30
= Chylocladia clavellosa
Lomentaria orcadensis (Harv.) CoLL. ex TAYLOR 55— 83 m 33
= Lomentaria rosea
Membranoptera alata (Hups.) STACKH. 1,8- 59 m 19
Petrocelis sp. -
Peyssonnelia sp. -
Phycodrys rubens (L.) BATT. 1,5~ 7,5 m 23
= Phycodrys sinuosa
Phyllophora brodiaei (TurN.) ENDL. 1,0- 74 m 28
Phyllophora crispa (Hups.) DixoN 1,5-13,8 m 38
= Phyllophora rubens
Phyllophora membranifolia (Goop. et Woopw.) J. Ac. 1,0- 8,2 m 21
Platoma bairdii gFARL.) Kuck. (7,0 m) -
Plocamium cartilaginenm (L.) DixoN 1,0- 9,0 m 25
= Plocaminm coccineum
Plumaria elegans (BONNEM.) SCHM. (2,0 m) -
Polyides rotundus (Flups.) GREV. 1,3- 3,2 m 17
Polysiphonia elongata (Hups.) SPRENG. (6,0 m) -
Polysiphonia nigrescens (Hups.) GREV. (0,0~ 0,5 m) -
Polysipbonia nrceolata (LicHTF, ex Diiw.) GREV. 0,5~ 9,6 m 27
Porphyropsis coccinea (J. Ac. ex ARESCH.) ROSENV. 6,5— 8,6 m 34
Rbodochorton floridulum (DiLLw.) NAc. (0,0 m) -
Rhodochorton purpurenm (LIGHTF.) ROSENV. (8,0 m) -
= Rhbodochorton rothii
Rbhodomela confervoides (Hubs.) SiLva 08— 73 m 20
= Rhodomela subfusca
Trailliella intricata BaTT. 3,2-120 m 32
= Tetrasporophyt von Bonnemaisonia hamifera
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Tabelle 2 (Fortsetzung)
Algenarten Fundtiefe ji\g)tl.) 11n 0
Phaeophyceae:
Chorda tomentosa LynGs. (0,0~ 5,5 m) -
Cladostephus verticillatus (Licutr.) C. Ac. (6,0 m) -
Desmarestia aculeata (L.) LaMOUR. 10- 60 m 18
Desmarestia viridis (O. F. ML) LamMour. 32-74m 26
Dictyota dichotoma (Hups.) Lamour. (0,5 m) -
Ectocarpus sp. (1,3- 8,0 m) -
Fucus serratus L. 0,0- 1,2 m 1
Giffordia sp. (0,5 m) -
Halidrys siliquosa (L.) Lyncs. 0,3- 30 m 12
Laminaria digitata (Hups.) LAMOUR. 0,0- 19 m 2
Laminaria hyperborea (Gunn.) Fost. 0,3- 83 m 4
Laminaria saccharina (L.) LAMOUR. 0,0~ 29 m 3
Sphacelaria plumosa Lynes. (3,0~ 6,0 m) -
= Chactopteris plumosa
Sphacelaria sp. (6,0- 7,0 m) -
Tilopteris mertensii {Turn. in Sm.) KTz, (7,0 m) -
Chlorophyceae:
Acrosiphonia arcta (Diiiw.) J. Ac. 0,0- 1,2 m 6
Bryopsis bypnoides LAMOUR. (0,0 m) -
Bryopsis plumosa (Hups.) C. Ag. 7,9-10,6 m 36
Chaetomorpha capillaris (Kiitz.) Bore. (0,0~ 6,0 m) -
= Chaetomorpba tortnosa
Chactomorpha melagonium (Wes. et Momr) Koz, 06— 7,3 m 22
Cladophora rupestris (L.) Kirrz. 0,0~ 1,3 m 8
Codium fragile (Sur.) Harior 0,2- 2,0 m 10
Enteromorpha sp. (0,0~ 6,0 m) -
Halicystis ovalis (LYNGB.) ARESCH. (6,0 m) -
= Gametophyt von Derbesia marina
Monostroma sp. (0,2 m) -
Ulva sp. 0,0- 90 m 29

Tabelle 3
Vorkommen von Vegetationsschichten in verschiedenen Tiefenbereichen im Helgolinder
Sublitoral
. . Tiefenbereich
Vegetationsschicht o5 450 g5 4m +8m $12m  12-15m
Phylloiddach der ge-
schlossenen Lamina- X X — — —
rienvegetation
Stielpiphyten — X X — -
Feinalgen auf
Felsboden X x X x -
Krustenalgen auf
Felsboden X X X X x
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alata und Polysiphonia urceolata. Im Tiefenbereich der geschlossenen Vegetation von
L. hyperborea, im sogenannten Laminarienwald, ist der Epiphytenbewuchs allerdings
quantitativ nur schwach entwickelt; hier iiberwiegt der Bewuchs durch Epizoen (Bryo-
zoen, Hydroidpolypen). Epiphyten gelangen erst an und unterhalb der unteren Gren-
ze des Laminarienwaldes, bei 4 m Tiefe, an den Stielen von Laminaria byperborea zu
iippiger Entwicklung. Die Stiele von Laminaria digitata und L. saccharina sind nur
selten und nur im unteren Stielbereich, unmittelbar iiber den Haftkrallen, mit Epi-
phyten oder Epizoen besetzt. Epizoen (Membranipora membranacea) wachsen bevor-
zugt auf Phylloiden von L. byperborea, sehr selten auf den Phylloiden von L. digitata
und L. saccharina. Mit Membranipora iiberwachsene Phylloide von L. byperborea
tragen im Sommer auch schnellwiichsige Arten wie Ulva und Ceraminm rubrum.

In der Vegetationsschicht der auf dem Felsboden wachsenden Feinalgen wurden
zwischen O und 0,5 m Tiefe als hiiufigste Arten Chondrus crispus, Corallina officinalis
sowie im Frithsommer Dumontia incrassata festgestellt (Abb. 11).

Im Unterwuchs der geschlossenen Vegetation von Laminaria digitata und L.
saccharina (Abb. 11, Tiefenstufe 0,5 bis 1,5 m) treten als hiufige Algen Plocamium
cartilagineum, Phyllopbora membranifolia und Abnfeltia plicata hinzu,

Im Schatten des Laminarienwaldes (Abb. 11, Tiefenstufe 1,5-4 m) ist die Ve-
getationsschicht der Feinalgen quantitativ nur spirlich entwickelt. Delesseria sangni-
nea, Plocamium cartilaginewm, Ulva sp. und Polysiphonia wurceolata gelangen erst
unterhalb des Bereichs des Laminarienwaldes zu iippiger Entfaltung (Abb. 11, Tiefen-
stufe 4-6 m) und herrschen auch noch in der Tiefenstufe zwischen 6 und 8 m vor. In
diesem bzw. im folgenden Tiefenbereich (8~10 m) treten wihrend der lichtreichen
Jahreszeit, von Sommer bis Herbst, charakteristische Tiefen-Feinalgen, wie Lomen-
taria orcadensis, Lomentaria clavellosa, Halaradmion ligulatum, Brongniartella bys-
soides und Bryopsis plumosa als hiufige Arten in Erscheinung.

Phyllophora crispa und Andouinella membranacea reprisentieren die am tief-
sten vordringenden Nicht-Krustenalgen im Helgoldnder Sublitoral (Abb. 11, Tiefen-
stufe 10-12 m) und wurden sehr spirlich noch in 13,8 m bzw. 13 m Tiefe gefunden.

Die Vegetationsschicht der Krustenalgen iiberzieht den Felsboden im Bereich des
gesamten Vorkommens der sublitoralen Vegetation (Tab. 3). Mit ihnen erreicht die
Algenvegetation ihre untere Grenze (Abb. 11, Tiefenstufe 12-15 m). Mit bloflem
Auge konnte bei Tauchgingen nur zwischen den verkalkten Gattungen Lithothamnion
und Lithophyllum einerseits sowie andererseits den unverkalkten Formen unterschie-
den werden. Weitere Angaben sind auf Grund der Untersuchung gesammelter Steine
mdglich. Wihrend Lithothamnion und Lithophyllum vom unteren Eulitoral bis zur
unteren Vegetationsgrenze vorkommen, scheinen Hildenbrandtia sp. und Petrocelis
sp., typische Formen im Fulitoral, nicht tief in das Sublitoral einzudringen. Peyssonne-
Lia sp. ist vom unteren Eulitoral bis zur unteren Vegetationsgrenze verbreitet. Cruoria
sp. tiberzieht unterhalb von etwa 6 m Tiefe hiufig die gesamte Oberseite von Granit-
findlingen, deren Seiten dicht von dem Polychaeten Pomatoceros triqueter bewachsen
sind.

Auf den tieferen Kreideklippen, die von einem dichten Bewuchs des Polychaeten
Polydora ciliata iiberzogen werden, sind die aufliegenden oder zum Teil noch in der
Kreide steckenden Feuersteine das Hauptsubstrat fiir Krusten- und Feinalgen. Inmit-
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ten des dichten Rasens des Polychaeten Polydora ciliata wurden auf der Kreide ledig-
lich kleine Exemplare von Phyllophora crispa gefunden (Abb. 11, Tiefenstufe 10 bis
12 m). Krustenalgen kommen auf dem Kreidefels nur vor, wo er nicht von Polydora
ciliata besiedelt ist.

DISKUSSION

Die im Supra- und Eulitoral off so scharfen Verteilungsgrenzen zwischen ver-
schiedenen Arten und Artengruppen sucht man im Sublitoral vergebens, da das Lidht,
der wesentlichste Umweltfaktor, der die Vertikalverteilung sublitoraler Algen be-
stimmt, sich in seiner Quantitit und Qualitit kontinuierlich mit der Tiefe dndert. Es ist
daher verstindlich, dafl iiber eine weitere begriffliche Aufgliederung des Sublitorals
keine einheitliche Ansicht besteht. Frromann (1937) unterscheidet im Mittelmeer eine
obere und eine untere Stufe des Sublitorals, ,étage infralittoral supérieur® und ,étage
infralittoral inférieur®; in der vorliegenden Arbeit wurde aus den bei HarToc (1959)
ausgefithrten Griinden weiterhin der Begriff ,Sublitoral® statt ,Infralitoral® verwen-

det.

Als Grenze zwischen beiden Unterbereichen des Sublitorals wurde von FELD-
MANN (1937) die Tiefe angesehen, in welcher die lichtliebenden (photophilen) den
schattenliebenden (sciaphilen) Arten weichen (Mittelmeer: 5-10 m Tiefe). Spiter
schlug FrLomann (1957) vor, eine Unterteilung des Sublitorals von den Ergebnissen
weiterer Arbeiten abhingig zu machen. NEUsHUL (1965) unterscheidet zwar proviso-
risch drei Bereiche im Sublitoral (,upper sub-tidal®, ,middle sub-tidal®, ,lower sub-
tidal®), unterstiitzt aber prinzipiell CHarmans Ansicht (1946), wonach das Sublitoral
nicht unterteilt werden sollte, da die sublitorale Vegetation als Vegetationskontinuum
erscheint. Diese Auffassung wird durch die Arbeit von Yosuma et al. (1963), durch
eine spitere Untersuchung von NEusuuL (1967) sowie durch die Ergebnisse der vor-
liegenden Arbeit unterstiitzt.

Innerhalb des sublitoralen Vegetationskontiniuums kénnen Gruppen von Arten
mit dhnlichen Tiefenverteilungsspektren zwar auch als ,Gemeinschaften® aufgefaflt
werden. Fiir den Bereich des Eulitorals an der niederlindischen und franzésischen
Kanalkiiste sowie bei Helgoland stellte HarToc (1959) Algengemeinschaften
auf. Alle Versuche, das sublitorale Phytal vegetationstypologisch zu gliedern, sind
jedoch noch vorldufig. ScuweNke (1969) warnt vor der unkritischen Ubernahme ter-
restrisch-pflanzensoziologischer Methoden. Auch die vorliegende Arbeit geht davon
aus, ,es sei den spezifischen Verhiltnissen des marinen Phytobenthals angemessener,
zunichst mit vegetationsdeskriptiven Mitteln von betont allgemeinem Charakter zu
arbeiten” (ScHWENKE 1969, p. §3).

Bei Helgoland kommen Algen bis zu 15 m Tiefe vor, an der westschottischen
Kiiste liegt die Grenze bei 33 m (McALLisTER et al. 1967), im Trondhjemsfjord bei
29 m (PriNTz 1926). Die geringe Tiefenausdehnung der Helgoldnder sublitoralen Al-
genvegetation ist nicht etwa durch fehlendes festes Substrat unterhalb der Vegetations-
grenze bedingt, wie an vielen anderen Kiisten, sondern sehr wahrscheinlich durch
ein vergleichsweise schlechteres Lichtklima. Besonders von Oktober bis Mirz, in der
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Tabelle 4
Tiefenverbreitung von Laminaria-Arten bei Helgoland und an der westschottischen Kiiste
Fundort L. digitata L. saccharina L. hyperborea
Helgoland 0-2m 0—-3m 0-8m
Schottland (McArrister et al. 1967)  0-3m 0-18m 0-24m

sturmreichen Jahreszeit, werden bei Helgoland nur geringe Transmissionswerte des
Lichts gemessen (LiNinG 1971).

Die tiefsten Exemplare von Laminaria byperborea wachsen bei Helgoland in
8 m Tiefe, an der schottischen Kiiste in 24 m Tiefe (vgl. Tab. 4). Laminaria digitata
dagegen dringt auch an anderen Kiisten nicht weit in das Sublitoral ein (Kain 1962,
SmrtH 1967 ; Tab. 4). Laminaria saccharina, deren mehrjihrige Vertreter bei Helgoland
ebenfalls auf den oberen Bereich des Sublitorals beschrinkt bleiben, kommt an der
schottischen (Kamv 1962) und norwegischen Kiiste (Privtz 1926) noch in der Nihe
der unteren Grenze von L. hyperborea vor. Wie bereits erwihnt, zeigen junge Exem-
plare von L. saccharina auch bei Helgoland eine derartige Tiefenverbreitung, nicht
jedoch mehrjihrige Pflanzen.

In Tabelle 5 werden die unteren Tiefengrenzen einiger Arten an verschiedenen
Kiisten verglichen. Die Angaben von der westschottischen Kiiste gehen auf Tauch-
untersuchungen zurlick (McAruister et al. 1967), die von der norwegischen Kiiste
(Trondhjemsfjord) auf Dredschuntersuchungen (Printz 1926). Die grofle Anzahl der
Arten mit einem weiten Tiefenspektrum wurde nicht beriicksichtigt. Vielmehr wurden
die Arten ausgewihlt, deren Tiefengrenzen einerseits etwa im oberen Drittel der ge-
samten Tiefenausdehnung der sublitoralen Vegetation liegen (Helgoland: 0-4 m;
schottische und norwegische Kiiste: 0-10 m), andererseits etwa im unteren Drittel
(Helgoland: 7-12 m, unter Vernachldssigung des von Krustenalgen noch bewohnten
Tiefenbereichs zwischen 12 und 15 m; schottische und norwegische Kiiste: 20-30 m).
Auf diese Weise ergibt sich am ehesten ein Hinweis fiir die Zugehorigkeit einzelner
Arten zu den bereits von FELDMANN (1937) charakterisierten Gruppen der licht- und
schattenliebenden (photophilen und sciaphilen) Arten. Es zeigt sich, dafl zumindest
an zwei, in einigen Fillen auch an drei Lokalitdten, die untere Tiefengrenze von Algen
wie Chondrus crispus, Dumontia incrassata, Halidrys siliquosa schon im oberen Drit-
tel des Sublitorals liegt, wihrend zahlreiche Rotalgen, aber auch die Griinalge Bryopsis
plumosa noch das untere Drittel erreichen. Die Vertikalverteilung einer Art 1afit niche
unbedingt auf einen licht- oder schattenliebenden Charakter schliefen. Vielmehr wire
experimentell zu priifen, ob z. B. eine bestimmte Tiefenalge nur bei geringen Bestrah-
lungsstirken gedeihen kann, also empfindlich gegeniiber hoheren Bestrahlungsstirken
ist, oder ob sie sowohl bei hohen als auch bei niedrigen Bestrahlungsstirken wichst.
Die Angaben verschiedener Autoren {iber die oberen Vorkommensgrenzen sind in
dieser Hinsicht oft nicht aussagekriftig, da viele Funde im oberen Drittel des Subli-
torals aus der geschlossenen Laminaria-Vegetation stammen, wobei eine im Schatten
des Phylloiddachs lebende Alge mdglicherweise weniger Licht erhélt als in grofleren
Tiefen, in denen das Phylloiddach der Laminarien fehle.
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Tabelle 5

Vergleich der unteren Tiefengrenzen einiger Arten nach Untersuchungen an verschiedenen Ki-
sten (H = Helgoland; S = Schottland; McArLisTER et al. 1967; N = Norwegen, PriNTZ 1926)

Lokalitit H S N H S N
Tiefengrenze zwischen 0-4m 0-10m O0-1Cm 7-12m 20-30m 20-30m

Chondrus crispus
Cladophora rupestris
Dumontia incrassata
Corallina officinalis*
Halidrys siliquosa
Abnfeltia plicata
Furcellaria fastigiata
Polyides rotundus
Rbhodomela confervoides
Phycodrys rubens
Delesseria sanguinea
Plocamium cartilagineum
Desmarestis viridis
Polysiphonia urceolata
Phyllophora brodiaei
Ulwva sp.

Lomentaria clavellosa
Trailliella intricata
Lomentaria orcadensis
Porphyropsis coccinea
Brongniartella byssoides
Bryopsis plumosa
Audouinella membranacea®
Phyllophora crispa

XXHKAHKXX XX
XX XXX
X XX XXX

XAHKKXK
KX X

X XX KKK

KX HKAHKAEXXAKXAKAKXXHKX XXX
X

X XX X X

* Vgl. Tabelle 2.

Unser Wissen iiber die Ursachen der Tiefenverbreitung einzelner Arten ist nicht
zuletzt wegen der in der Vergangenheit oft uniiberwindlichen technischen Schwierig-
keiten noch diirftig. Untersuchungen iiber Lichtbedarf, Lichtresistenz, Abhingigkeit
des Gasstoffwechsels von Lichtbedingungen und Temperatur sublitoraler Algen wiren
wiinschenswert. Viele vegetationsphysiognomisch wichtige Arten sind in dieser Hin-
sicht bisher iiberhaupt nicht untersucht worden, da die Auswahl der Objekte in il-
teren Arbeiten oft nach rein praktischen Griinden erfolgen mufite. Wichtige Erkennt-
nisse lassen ferner Untersuchungen erwarten, die nur unter Einsatz der modernen
Schwimmtauchmethode durchgefithrt werden konnen, so etwa die Verpflanzung von
gleichartigem Zuchtmaterial in verschiedene Tiefen, die Untersuchung des jahreszeit-
lichen Wachstums, die experimentelle Ermittlung des artspezifischen lichtabhingigen
Uberlebensbereichs (NeusHuL & Powerr 1965) sowie langfristige, m&glichst konti-
nuierliche Messungen des Unterwasserlichts in mehreren Tiefen und an verschiedenen
Kiisten.

ZUSAMMENFASSUNG

1. Die Vertikalverteilung der makroskopischen Algen im Helgoldnder Sublitoral wur-
de an fiinf Tauchprofilen von insgesamt 7200 m Linge untersucht. Weitere Tauch-
ginge wurden durchgefiihrt, um auch seltenere Arten zu erfassen.
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2. Zwischen 0,5 und 1,5 m Tiefe bilden Laminaria digitata und L. saccharina eine ge-
schlossene Vegetation, zwischen 1,5 und 4 m L. hyperborea. Mehrjihrige Exem-
plare von L. digitata und L. saccharina kommen nicht unterhalb von 3 m Tiefe vor,
L. byperborea wurde bis 8 m Tiefe gefunden.

3. Insgesamt wurden von 1965 bis 1970 im Helgolinder Sublitoral 66 Algenarten bzw.
nicht weiter identifizierte Gattungen gefunden (Tab. 2). 38 Arten kamen in mehr als
acht der untersuchten 1232 Quadrate (25 X 25 cm) vor (Tiefenverteilung in Abb.
10). Die sublitorale Algenvegetation erstreckt sich bei Helgoland bis 15 m Tiefe.
Durch Vergleich mit Daten von anderen Kiisten wurden zwei Artengruppen her-
ausgestellt, deren untere Tiefengrenzen einerseits im oberen, andererseits im un-
teren Drittel des Sublitorals zu finden sind (Tab. 5).
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