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Okologische Untersuchungen an der Verschiedenblittrigen
Kratzdistel (Cirsium helenioides [L.] Hill) in Oberfranken
Teil I1: Heterophyllie und Standort

— Almut Weiskopf, Maria Romstdck, Albert Reif, Ernst-Detlef Schulze —

Zusammenfassung

Die Verschiedenblattrigkeit bei Cirsium helenioides ist deutlich abhingig vom Nahrstoffgehalt des
Standorts: Bei guter Nihrstoffversorgung, die eng mit dem pH-Wert gekoppelt ist, werden vermehrt
Sprosse mit fiederspaltigen Blittern angelegt. Ein enger Zusammenhang besteht auflerdem zwischen der
Wuchshohe und der reproduktiven Aktivitit der Distel einerseits und der Stickstoffversorgung anderer-
seits.

Dieser mafigebliche Einflufl der Nihrstoffversorgung auf die Phanologie von Cirsium helenioides be-
stitigte sich auch bei der Analyse des N-Speichergehalts in Rhizomen und Grobwurzeln sowie bei der Aus-
wertung von Diingeversuchen: An Standorten, an denen die N-Speicherkapazitit der Rhizome und Grob-
wurzeln bezogen auf das Trockengewicht am hochsten war, wurden mehr hoherwiichsige, zahlreiche Bli-
tenkopfe ausbildende, fiederspaltige Sprosse entwickelt, als an Standorten, an denen weniger Stickstoff ge-
speichert werden konnte. Diingungsversuche an Bestinden mit iiberwiegend ganzrandigen Sprossen fiihr-
ten bereits nach einem Jahr zu einer vermehrten Ausbildung fiederspaltiger Sprosse.

Abstract

In Oberfranken (southeast Germany), the leafshape of Melancholy Thistle (Cirsium helenioides) can
be related to the nutrient supply of the different sites: On nutrient-rich sites, the proportion of shoots with
pinnatified leaves is relatively high, whereas, on nutrient-poor sites only shoots with entire leaves occur.
There is a good correlation between size of shoots and number of flower heads with the nutrient supply of
the sites.

This dominant influence of nutrient supply governing the heterophylly and phenology of the thistle
could also be shown (1) by analysing the nitrogen content of rhizoms and large roots; and (2) in fertilizing
experiments: Shoots from more fertile sites had relatively high nitrogen content in rhizomes and roots, and
were correlated with an increase of height and with more flowerheads and pinnatified leaves, compared to
poorer sites. Fertilization experiments of populations with 100 percent entire leaves resulted in a high pro-
portion of pinnatified leaves after one year.

Einleitung

Cirsium helenioides (L.) Hill (= C. heterophyllum (L.) Hill), die Verschiedenblittrige
Kratzdistel oder Alantdistel (Familie Asteraceae), ist eine bis ca 1.50 m hohe perennierende
Staude mit zylindrischem, ausliuferbildendem Rhizom (Abb. 1). Auffallend ist die Hetero-
phyllie der Laubblitter: es finden sich (1) ungeteilte (Abb. 2) und (2) tief fiederspaltige (Abb. 3)
Blattformen. Sprosse mit ungeteilten Blittern besitzen in der Regel nur 0 bis 3 Blitenképfe,
von denen meist nicht alle (oft gar keine) die Fruchtreife erreichen. Die fiederteiligen Pflanzen
tragen oft 3 bis 8 Bliitenkopfe, von denen mindestens die Halfte ausreift.

Pflanzensoziologische Untersuchungen legen einen Zusammenhang zwischen der Nahr-
stoffversorgung des Standortes und der Fiederspaltigkeit der Blatter nahe (vgl. Teil I): An Stand-
orten, wo die Distel ihre volle Vitalitit nicht erreicht, finden sich relativ wenige fertile Sprosse
(Abb. 4); auch herrschen hier Individuen mit ganzrandigen Blattern vor, wihrend bei “optima-
len” Bedingungen die fiederspaltige Blattform iiberwiegt (Abb. 5). Diese Befunde weisen auf
juflere, standortbedingte Faktoren hin, die die Fiederspaltigkeit der Blitter entscheidend beein-
flussen. Durch die vergleichende Analyse der Nihrstoffgehalte der unterirdischen Speicheror-
gane sowie durch Diingeversuche kann der Einfluf§ unterschiedlich guter Nahrstoffversorgung
weiter untersucht werden.
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Methoden
1. Analyse der unterirdischen Pflanzenteile

Zur Quantifizierung des der Pflanze in Rhizomen und Grobwurzeln zur Verfiigung stehen-
den Stickstoff- und Kohlenhydratspeichers wurden an 6 ausgewihlten Standorten Proben von
Rhizomen und Wurzeln entnommen. Die Auswahl der Probeflachen fur die Analyse der unter-
irdischen Pflanzenteile griindet sich auf die Ergebnisse der pflanzensoziologischen Bearbei-
tung. Die Vegetation der Probeflichen sollte die pflanzensoziologische und standértliche Am-
plitude von Cirsium helenioides reprasentieren. Ausgewihlt wurden Standorte, die in Bezug
auf Bestandesstruktur und die ELLENBERG schen Zeigerwerte (1974) fur Stickstoff, Feuchte
und Reaktion als "Optimal-” bzw. "Marginalstandorte” anzuschen sind.
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Abb. 1: Verschiedenblittrige Distel (Cirsium helenioides).
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Abb. 4: Abhingigkeit der Vitalitit, hier ausgedriickt als mittlerer prozentualer Anteil blihender Sprosse
der einzelnen Gesellschaften mit Cirsium helenioides, vom durchschnittlichen Nihrstoffwert (ELLEN-
BERG 1974). r = 0.90, s = 8.3. An nahrstoffreicheren Standorten (hohe N-Werte) finden sich signifikant
mehr blithende Sprosse.
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Abb. 5: Abhingigkeit des mittleren prozentualen Anteiles von Sprossen mit fiederspaltigen Blattern bei
den verschiedenen Gesellschaften vom durchschnittlichen Nihrstoffwert (ELLENBERG 1974). r = 0.85,
s = 13.4. Auf relativ nihrstoffreichen Standorten (h6here N-Werte) sind fiederspaltige Sprosse signifikant

haufiger.
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Die Probennahme erfolgte Ende Oktober/Anfang November nach dem vélligen Abster-
ben der oberirdischen Pflanzenteile von Cirsium helenioides und der angenommenen Verlage-
rung der Speicherstoffe in Rhizome und Speicherwurzeln. In einem Vorversuch wurden zur
Abschitzung von Umfang und Verzweigungsmuster des Wurzelsystems Grobwurzeln (> 1
mm Durchmesser) und Rhizome aus einem 0.50 X 0.30 X 0.25 m groflen Rasenstiick freipripa-
riert. Die stark netzartige Struktur des Rhizomsystems, die durch die sternformige Verzwei-
gung der Rhizomauslaufer im Bereich der oberirdischen Sprosse entsteht, macht eine Isolation
von vollstindigen Einzelindividuen unméglich. Mit Hilfe eines zylindrischen Probennehmers
(Format: Radius = 10 cm, Hohe = 20 ¢cm) wurden pro Standort nach einem quadratischen
Raster (Viereck mit 4 Quadranten und 9 Schnittpunkten) neun Bodenwurzelproben (also
jeweils an den Schnittpunkten) entnommen. Der Rasterabstand betrug zwischen 2 und 4 m.
Der Probennehmer wurde genau iiber der Position eines Distelsprosses (an den liegengeblie-
benden toten Blittern und Stengeln zu erkennen) eingestochen, der einem der 9 Rasterpunkte
am niahesten lag. Das Raster wurde dabei so gelegt, dafl Randzonen der Verbreitung ebenso
Beriicksichtigung fanden wie im Zentrum der Cirsium belenioides-Herde gelegene Flachen.
Durch dieses Vorgehen sollte erreicht werden, dafl die Hauptmenge der unterirdische Biomasse
des jeweiligen Sprosses durch die Probennahme erfafit wird und somit Beziehungen zwischen
Sprofl und Wurzel erstellt werden kénnen.

Die Isolierung der unterirdischen Pflanzenteile aus den Bodenwurzelproben erfolgte bei
5 Grad Celsius im Labor. Rhizomstiicke und Grobwurzeln der Distel wurden freipripariert,
getrocknet und pulverisiert. Die Feinwurzeln blieben dabei unberiicksichtigt - es erwies sich als
zu schwierig, sie von den Wurzeln der anderen Arten sowie von totem Material abzutrennen.
Die C/N-Analyse erfolgte mit einem Nitrogen-Analyser (CARLO ERBA, STRUMENTAT-
IONE, MILANO).

2. Diingeversuch

In Diingeversuchen wurde die Heterophyllie grofierer Distelbestinde im Fichtelgebirge ex-
perimentell untersucht. Der eine der beiden ausgewahlten Bestinde, eine Calthion-Wiese, wird
als Wiese genutzt und in der Regel im Frithsommer gemiht. Der iberwiegende Teil der Sprosse
der Distel ist hier ganzrandig. Ein mdglichst homogen erscheinender Teil dieser Wiese wurde
schachbrettartig in 8 quadratische, zwei mal zwei Meter grofie Flichen unterteilt. Zwischen den
einzelnen Flichen befanden sich jeweils 1 m breite Streifen als Randbereiche. Von den 8 Probe-
flichen wurden jeweils 4 zu diingende Flichen und 4 Kontrollflichen schachbrettartig ausge-
wihlt. Vier dieser Flachen wurden am 7.5.86 mit 58 g NPK-Volldiinger (*Blaukorn”) pro Qua-
dratmeter erstmalig gediingt, das entspricht einer Menge von 11.6 Zentner pro Hektar. Diesel-
ben Flichen wurden am 22.7.86 nochmals mit 125 g/qm (= 25 Zentner pro Hektar) nachge-
diingt. Am 24.6.87 wurde die oberirdische Biomasse der insgesamt 8 Probeflichen, jeweils frak-
tioniert in Blatter, Stengel und Blitenkopfe der ganzrandigen und der fiederspaltigen Indivi-
duen, abgeerntet und das jeweilige Trockengewicht bestimmt. Mit Hilfe des U-Tests nach WIL-
COXON, MANN und WHITNEY (in SACHS 1984) wurden die Stichproben verglichen.

Aus dem anderen, sehr homogenen Bestand bei Oberwarmensteinach (640 m) mit aus-
schlieflich ganzrandigen Disteln wurden insgesamt 3 Probeflachen ausgewahlt (je 3.14 qm) und
abgestuft mit NPK-Volldiinger gediingt (1986 je zweimal gediingt mit 320, 640 und 960 kg/ha).
Anfang Juli 1987 erfolgte eine qualitative Erhebung beziiglich der Fiederspaltigkeit.

Ergebnisse
1. Morphologische Beobachtungen
1.1. Phénologie von Cirsium helenioides

Als Anpassung an eine kurze Vegetationsperiode in den urspriinglichen, durch boreale
Klimabedingungen ausgezeichnten Lebensraumen lauft die phinologische Entwicklung bei
C. helenioides im Gegensatz zu anderen Cirsium-Arten iuflerst rasch ab (Abb. 6). An den
Standorten des Fichtelgebirges begann wihrend der Vegetationsperioden 1982—1985 der Aus-
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Abb. 6: Phinologie von Cirsium helenioides im Jahresgang.

trieb der Sprosse Mitte bis Ende April. Die Knospenbildung setzt kurz nach dem Erscheinen
der ersten Blitter noch vor dem Lingenwachstum der Triebe im Innern der Rosette ein (Anfang
bis Mitte Mai).

Lingenwachstum der Sprosse und Knospenwachstum verlaufen parallel; die anfinglich in
dichtem Verbund angelegten Knospen entfernen sich dadurch voneinander. Beim Aufblithen
der jetzt am Ende jeder Verzweigung einzeln stehenden Knospen ist die endgiiltige Hohe des
Sprosses erreicht. Das Lingenwachstum des Seitentriebs unterbleibt bei Knospen, die von der
Pflanzen abgestoflen werden. Fruchtende Pflanzen findet man ab Mitte Juli. Bald darauf trock-
nen Bliitensprosse und Blatter vollstindig ab. Im Spatsommer und Herbst werden neue, aus-
schliellich ganzrandige, einzeln stehende Blatter ausgebildet, die allein der Assimilatversor-
gung der Speicherorgane dienen. Rosetten” und Blithsprosse treten nicht mehr auf. Im Spat-
herbst sterben alle oberirdischen Teile der Pflanzen ab.

1.2. Variabilitit in der Wuchsform von C. helenioides

Aus dem Rbizomgeflecht der perennierenden C. helenioides treiben jihrlich neu Einzelblit-
ter und Blattrosetten aus. C. helenioides-Bestinde stellen demnach Klone dar, deren Abgren-
zung zueinander aus oberirdischen Teilen nicht hervorgeht. Diese oberirdischen Pflanzenteile
weisen ein hohes Maf§ an Heterogenitit auf. Auffalligstes Kennzeichen dieser Heterogenitit ist
die unterschiedliche Form des Blattschnitts: Die Art bildet sowohl ganzrandige als auch fieder-
spaltige Blatter aus. Wihrend fiederspaltige Blatter nur bei Rosetten auftreten, die in jedem Fall
einen generativen Sprof erwarten lassen, bleibt ein Teil der Rosetten mit ganzrandigen Blattern
rein vegetativ. Sprosse, die sich in der Blattform deutlich unterscheiden, konnen in unmittelba-
rer Nachbarschaft ein und demselben Rhizom entspringen. Sprosse, die aus Rosetten mit fie-
derspaltigen Blittern hervorgehen, besitzen eine hohere Biomasse (grofiere Stengelhdhe, gro-
eren Stengeldurchmesser an der Basis, groflere Anzahl an Blitenkopfen) als Sprosse aus ganz-
randigen Rosetten (Tab. 1). Diese Heterogenitat tritt sowohl zwischen einzelnen Populationen
als auch innerhalb einer Population auf (Tab. 2). Die fiederteiligen Pflanzen von Cirsium bele-
nioides haben vom Frithjahr an einen deutlichen Entwicklungsvorsprung gegentiber den ganz-
randigen. Sie blihen etwas frither im Jahr und erreichen unter gleichen Standortbedingungen
groflere Wuchshohe, grofleren Stengelbasisdurchmesser und erscheinen insgesamt kraftiger
und vitaler.

Tab. 1: Biomasse ganzrandiger und fiederspaltiger Sprosse von C. helenioides (3.7.85; Mittel aus 15 Stand-
orten im Fichtelgebirge)

Blattschnitt Stengelhéhe Stengel-@ Anzahl Bliten- N
(cm) (mm) kopfe/Sprof}
X s X s X s
Ganzrandig 71 (16)*** 7.4 (1.8)7** 1.7 (0.8)*** 267
Fiederspaltig 9 (23) 10.6 (2.7) 42 (21) 380
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Tab. 2: Heterogenitit von C. helenioides-Sprossen an einem Standort (Oberwarmensteinach 1984).
Die untersuchten Sprosse wurden individuell markiert.

Blattschnitt Blattzahl/ Generative Knospen/ Hohed.
Sprof} Sprosse Sprof§ Sprosses
N x+/-VB N x+/-VB x+/-VB
16.5.84 15.6.84 15.6.84 15.6.84
Fiederspaltig 33 13.2(1.43) 33 = 100% 6.9(1.01) 41(5.22)
Intermediir 12 9.3(1.39) 12 = 100% 4.2(1.79) 38(9.24)
Ganzrandig 30 5.3(0.77) 17 = 100% 2.2(0.55) 27(5.48)

Aus der vegetativer Ausbreitung resultiert innerhalb des Standorts eine stark geklumpte
Verteilung der Blatt- und Blithsprosse. Bei fiederspaltigen Rosetten ist die Verteilung hierbei et-
was regelmifliger als bei ganzrandigen Rosetten; dies kommt durch ein niedrigeres Varianz-/
Mittelwert-Verhiltnis zum Ausdruck (Tab. 3): Der Standort Bischofsgriin stellt mit einem
gleichmifligeren Verteilungsmuster und héherem Anteil fiederspaltiger Rosetten den Standort
mit der hoheren Nihrstoffversorgung dar.

Tab. 3: Verteilung von C. helenioides-Rosetten in den homogenen Abschnitten zweier Standorte im Fichtel-
gebirge (Dichten pro Quadratmeter, Probenahme entlang Transsekt)

ROSETTENTYP
Rosetten/ Fiederspaltig Ganzrandig Gesamt
Quadrant x VB s2/x x VB s2/x X VB s2/x
Bischofsgriin 5.5 0.77 0.9 7.4 1.74 3.4 12.9 1.85 2.2
(N =133)
Birnstengel 1.9 0.75 3.4 12.1 3.00 9.0 14.9 3.41 99
(N = 48)

Zur Abschitzung der Beziehungen zwischen Wuchsform und Verteilungsverhiltnissen
wurden die Bliitensprosse der Standorte in die Kategorien 1-4, 5-10, 11-50, und tber 50
Sprosse/Gruppe eingeteilt. Als ”Sprofigruppe” wurden Bestinde gewertet, die zwischen den
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Abb. 7: Optimale Nihrstoffversorgung innerhalb eines Standorts fiihrt tiber kriftigere Rhizomausbildung
zum Austrieb zahlreicher fiederspaltiger Rosetten und zur Klumpung der Blitensprosse. Dieser durch
abiotische Faktoren hervorgerufene Effekt scheint dann jedoch durch intraspezifische Konkurrenz in dich-
ten Aggregationen mit mehr als 50 Sprossen/Gruppe wieder abgeschwicht zu werden.
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einzelnen Rosetten weniger als 30 cm Abstand an der Stengelbasis aufwiesen. Allgemein nimmt
der Anteil fiederspaltiger Sprosse und damit der Anteil der Sprosse mit hoher Biomasse und
Knospenproduktion bis zur Dichteklasse 3 (11-50 Sprosse/Gruppe) zu und fillt dann in dichte-
ren Bestinden wieder leicht ab. Die gleichen Beziehungen sind zwischen der Sprofidichte und
der Knospenproduktion eines Sprosses bzw. dem Stengeldurchmesser an der Sprofibasis fest-
stellbar. Dies gilt sowohl fiir fiederspaltige als auch fiir ganzrandige Pflanzen. Dagegen werden
bei beiden Wuchstypen Maximalwerte in der Sprofihéhe in den dichtesten Pflanzengruppen er-
reicht. Hier bewirkt Lichtmangel durch gegenseitige Beschattung ein vermehrtes Streckungs-
wachstum (Abb. 7).

1.3. Variabilitit in der Pflanzendichte

Die untersuchten Pflanzenbestinde in Nordostbayern weisen erhebliche Unterschiede in
ithrer Ausdehnung (Fliche, in der C. helenioides ohne grofiere Liicken vorkommt und innerhalb
der die Reproduktion v.a. iiber Ausliuferbildung verliuft) und Dichte (Bliitensprosse/Flachen-
einheit) auf. Im Gegensatz zu zusammenhingenden, schwer abgrenzbaren Bestianden an Fluf-
liufen und feuchten Straflengriben sind Ausdehnung und Dichte der Vorkommen in Brachfli-
chen und Mihwiesen besser abschitzbar (Tab. 4).

Tab. 4: Gréfle und Anzahl an Bliitensprossen in abgrenzbaren C. helenioides-Bestinden im Fichtelgebirge
(30 Pflanzenpopulationen)

Anzahl untersuchter Pflanzenbestinde

Bestandsgrofie N Anzahl an Bliiten- N
(inha) sprossen im Bestand:

unter 0.5 8 unter 50 3
05-1 4 50 — 500 6
1.1-5 9 500 — 2000 15
iber 5 9 iiber 2000 6

Innerhalb der Bestinde bleibt jedoch die Zahl der pro Jahr gebildeten Sprosse und das
Verhiltnis fiederspaltige/ganzrandige Rosetten in den untersuchten Vegetationsperioden
1981—1985 bemerkenswert konstant, statistisch signifikante Unterschiede sind hierbei nicht
nachweisbar (Tab. 5).

Tab. 5: Sprofidichte und Anteil fiederspaltiger Rosetten in 33 markierten Beobachtungsquadraten bei
Bischofsgriin in drei aufeinanderfolgenden Vegetationsperioden. Die Zahl der Blithsprosse im Transekt ist
niedriger als die Gesamtzahl der Rosetten, da ein Teil der ganzrandigen Rosetten vegetativ bleibt.

Mefidatum 31.5.83 5.6.84 17.6.85
Bliitensprosse/ x=11.03 x=12.82 x =10.91
Quadrat s=6.08 s=5.40 s=5.72
N fiederspaltig/ 227/449 258/490 205/472
N ganzrandig

% fiederspaltig 33.6 345 303

Die Pflanzendichte ist dabei von der Achinenproduktion am Standort unabhingig:
Unterschiedlich starke Reduktion der Achinenproduktion durch Phytophage an den einzelnen
Standorten und experimentelles Entfernen aller samenden Blitenkdpfe an ausgewihlten Stand-
orten ohne darauffolgenden Riickgang der Pflanzendichte weisen darauf hin, daf Vermehrung
und Nahverbreitung der C. belenioides-Bestinde in den untersuchten Griinlandgesellschaften
vor allem iiber Rhizomausliufer erfolgen. Die Pflanzendichte am Standort wird — zumindest
“mittelfristig” — im wesentlichen uber abiotische Faktoren und Konkurrenz, nicht durch
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Achinenproduktion oder Keimlingsdichte beeinflufit. Die gute Flugfahigkeit der mit bis 3 cm
langem Pappus ausgestatteten Achinen lifit dennoch auf hohes Fernausbreitungsvermogen
schlieflen: Das Vorkommen der Art an Ruderalstandorten (vgl. Teil I) zeigt die schnelle Besied-
lungsfihigkeit durch Samenausbreitung.

1.4. Ontogenetische Aspekte der Heterophyllie von Cirsium helenioides

Bei C. helenioides ist eine deutliche Altersabhingigkeit der Blattform zu beobachten:
Keimlinge und Jungpflanzen haben stets ungeteilte Blitter. Zur Ausbildung eines blithenden
Stengels kommt es frithestens bei zweijihrigen Rhizomabschnitten. Mit zunehmender Erstar-
kung des Rhizoms werden vermehrt fiederteilige Rosetten angelegt. An manchen Standorten
fehlt jedoch dieser Phasenwechsel von der Jugendform zur erwachsenen Pflanze, der sich auch
in der Blattform ausprigt. Man findet dann auch bei ilteren Wurzelstocken nur Pflanzen mit
ungeteilten Blittern; in der Regel ist hier auch die Blitenbildung gehemmt.

Die Riickkehr von Individuen mit fiederspaltigen Blattern zur Ausbildung ungeteilter
Jugendblattformen, wie sie z.B. bei Rhizomabschnitten beobachtet werden kann, die beim
Ausgraben und Verpflanzen vom Gesamtrhizomsystem des Polykormons getrennt wurden,
weist auf eine von dufleren Faktoren abhingige Steuerung der Blattentwicklung hin.

2. Biomasse und Stickstoffgehalt von Rhizomen und Grobwurzeln
von Cirsium helenioides an verschiedenen Standorten

An insgesamt 6 verschiedenen Standorten mit vollig unterschiedlichen Pflanzengesellschaf-
ten wurden Biomasse und Stickstoffgehalte von jeweils 9 Sprossen bzw. deren unterirdischen
Speicherorganen untersucht.

Die unterirdische Gesamtbiomasse der untersuchten Griinlandbestinde mit Cirsium
helenioides schwankt zwischen 8.52 und 16.81 g Trockengewicht pro Probefliche (= zwischen
271 und 535 g/qm). Der Anteil der Speicherorgane von Cirsium helenioides liegt hierbei
zwischen 35 und 9 % (= zwischen 76 und 43 g/qm; Tab. 6). Dieser Unterschied ist vor allem
auf die stark unterschiedlichen unterirdischen Biomasseanteile der Feinwurzeln sowie der
Begleitarten zuriickzufiithren: Auf nihrstoffarmen Standorten kommt der unterirdischen
Konkurrenz verstirkte Bedeutung zu (vgl. SCHULZE und CHAPIN 1987). Fiir die unterirdi-
sche Biomasse der Speicherorgane der Distel 1afit sich weder eine Zu- noch eine Abnahme ein-
deutig nachweisen. Insgesamt nimmt daher der relative Anteil der Speicherorgane der Distel an
der unterirdischen Gesamtbiomasse des Bestandes auf nihrstoffarmen Standorten ab. Aller-
dings ist die Streuung der Parallelproben wegen der natiirlichen Heterogenitit der Standorte
bzw. der relativ geringen Probenzahl relativ grofi.

Tab. 6: Relative unterirdische Biomasse der Speicherorgane von Cirsium helenioides an sechs Probeflichen.

Stand- Rhizom Waurzeln Waurzelbiomasse N-Wert
ort Cirs.h. Cirs. h. nurC.h.  gesamt nach
TG(g) s TG(g) s TG (g) TG (g) ELLENB.

1 1.58 1.00 0.83 0.35 241 8.52 6.9

2 0.54 0.37 0.97 0.27 1.51 14.13 5.2

3 1.00 0.61 0.62 0.31 1.62 2(Torf!) 3.5

4 0.79 0.37 0.56 0.16 1.35 11.77 3.2

5 0.42 0.39 1.31 0.32 1.73 16.81 4.0

6 0.75 0.37 0.72 0.27 1.47 16.39 3.3

Das Verhiltnis zwischen der Biomasse von Rhizom bzw. von Grobwurzeln als Speicher-
organ der Distel korreliert mit dem N-Zeigerwert (Tab. 6): Bei hohem N-Wert des Standorts ist
der Biomasseanteil der Rhizome meist hoher als der der Grobwurzeln, wihrend an den
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Tab. 7: N-Gehalt der Rhizom- und Wurzelproben von Cirsium helenioides auf sechs ausgewihlten Probe-
flachen

Standort N-Gehalt mg N/ N-Wertn.

Nr. (%) s C/N s g TG s ELLENB

1 Rhizom 2.7 0.7 16.9 6.0 27.4 6.9 6.9
Wurzel 1.8 0.4 239 6.1 15.9 3.2

2 Rhizom 2.3 0.5 20.9 5.5 23.0 4.4 5.2
Waurzel 1.4 0.4 31.7 7.6 13.9 39

3 Rhizom 2.2 0.3 20.5 29 22.4 3.3 3.5
Wurzel 2.2 0.4 211 4.0 13.4 2.3

4 Rhizom 1.7 0.4 27.8 5.4 16.8 4.3 3.2
Waurzel 1.5 0.2 29.3 4.6 8.3 1.4

5 Rhizom 1.1 0.2 40.4 7.3 11.0 2.0 4.0
Waurzel 0.5 0.1 51.9 6.1 6.3 4.5

6 Rhizom 0.9 0.4 59.9 8.7 9.1 4.3 3.3
Wurzel 0.8 0.4 65.8 12.7 5.9 1.1

“magereren” Standorten das Verhaltnis Grobwurzel-Trockenmasse zu Rhizom-Trockenmasse
ausgewogen ist oder sogar die Wurzeln uberwiegen (Tab. 7).

Die Analyse des relativen Stickstoffgehalts in Wurzeln und Rhizomen korreliert mit dem
Stickstoff-Zeigerwert des Standorts: In Tabelle 7 sind die Probeflichen nach abnehmendem
Stickstoffgehalt am Trockengewicht der Rhizome bzw. Grobwurzeln angeordnet. Es zeigt sich,
daf} der Stickstoffgehalt der Speicherorgane (Rhizom bzw. Grobwurzeln) mit dem mittleren
N-Wert (nach ELLENBERG 1974) der Probeflichen signifikant korreliert ist. Das C/N-Ver-
hiltnis weist eine inverse Beziehung auf: Der Kohlenstoffgehalt bleibt an den untersuchten
Standorten mehr oder weniger unverandert, durch die Verinderung des Stickstoffgehaltes wird
das C/N-Verhiltnis der unterirdischen Speicherorgane der Distel mit abnehmendem N-Wert
weiter.

3. Einfluf} von Diingung auf die Heterophyllie

Systematische Diingungsversuche an Distelbestanden mit iberwiegend bzw. ausschliefllich
ganzrandigen Sprossen wurden an zwei Standorten (Weiflenstadt und Oberwarmensteinach)
durchgefihrt. Aufgrund der herdenartigen Wuchsweise der Art differierte die oberirdische Bio-
masse der untersuchten Probeflichen schon bei Versuchsbeginn erheblich. So konnen auf der
Grundlage der Dungungsversuche nur Aussagen tber die Biomasseanteile der Blattformtypen
innerhalb einzelner Parzellen gemacht werden, nicht aber tber Biomasseanteile der Distel beim
Vergleich der unterschiedlichen Flachen.

Die Diingeversuche mit NPK-Volldiinger auf der Feuchtwiese bei Weifienstadt, also einem
Bestand mit tiberwiegend ganzrandigen Sprossen, ergaben eine signifikante, durch den U-Test
statistisch abgesicherbare Verschiebung des Verhaltnisses zwischen ganzrandigen und fieder-
spaltigen Sprossen von Cirsium helenioides (Tab. 8): Auf den ungediingten Kontrollflichen der
untersuchten Feuchtwiese besitzen die Sprosse mit ganzrandigen Blittern eine etwa 10-fache
Biomasse wie die fiederspaltigen. Dies entspricht in etwa der Situation, wie sie zu Beginn des
Versuches vorlag. Bereits ein Jahr nach der Diingung ist das Verhaltnis bezuglich der Biomasse
auf den gedingten Probeflichen in etwa ausgewogen.

Dieses Ergebnis wird durch erginzende Dungungsmafinahmen auf einer weiteren
Versuchsfliche oberhalb von Oberwarmensteinach bestitigt: In einem brachliegenden Borst-
grasrasen mit dominierender Barwurz (Meum athamanticum) fanden sich 1986, zu Beginn des
Versuches, ausschliefllich ganzrandige Sprosse von Cirsium helenioides. Eine abgestufte
Diingung von insgesamt 3 Parzellen fihrte bereits nach einem Jahr auf jeder der drei Probe-
fliche zur Ausbildung fiederspaltiger Sprosse. In den angrenzenden Bestinden finden sich
dagegen auch nach einem Jahr nur ganzrandige Disteln.
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Tab. 8: Oberirdische Biomasse von Cirsium helenioides der jeweils 4 gediingten und ungediingten Flichen
(g Trockengewicht). — Weiflenstadt, 615 m NN, Talaue.

Biomasse (g TG) der Biomasse (g TG) der

gediingten Probeflichen ungediingten Kontrollflichen

1 3 5 7 2 4 6 8
Ganzrandig 68.0 132.2 100.5 196.8 97.3 267.8 53.6 500.1
Fiederspaltig 53.5 362.4 245 151.1 18.5 47.6 24 35.7
Verhiltnis
Ganzr./Esp. 1.27 0.36 4.1 1.3 5.3 5.6 22.33 35.7

Zur Physiologie der Heterophyllie

Heterophyllie, also das Auftreten verschiedener Blattformen an einer Pflanze, ist eine bei
vielen Arten zu beobachtende Erscheinung. Gewdhnlich werden hierbei zwei Gruppen unter-
schieden: Einmal Pflanzen, bei denen im Verlaufe ihrer Ontogenie Anderungen der Blattform
auftreten (z.B. Hedera belix), und zum anderen Pflanzen, bei denen unterschiedlich gestaltete
Blitter verschiedene Funktionen zu erfiillen haben, was z.B. bei amphibischen Arten weit
verbreitet ist (z.B. Ranunculus aquatilis). Die ausgebildete Blattform wird dabei von den
herrschenden Standortbedingungen bestimmt und pafit sich den jeweiligen Erfordernissen an.
GOEBEL (1898) beobachtete, daf} heranwachsende Pflanzen bis zur Ausbildung reprodukti-
ver Organe verschiedene Entwicklungsphasen durchlaufen, die bei manchen Arten mit
Veranderungen der Blattmorphologie einhergehen. Auf Grund seiner Versuche stellte er die
Hypothese auf, daf§ fast alle Fille heteroblastischer Entwicklung als Ausdruck der Ernahrungs-
situation zu verstehen sind, die wiederum vom Standort (Licht, Klima, Boden, Konkurrenz)
entscheidend bestimmt wird. Demnach sind Jugendblitter manifestierte Formen einer unter-
brochenen Blattentwicklung als Folge schlechter Nahrstoffversorgung, insbesondere schlech-
ter Kohlenhydratversorgung, wie sie fur die begrenzten Nahrstoffvorrite von Jungpflanzen
typisch ist. Auch die Rickkehr zur Ausbildung jugendlicher Blattformen bei adulten Pflanzen
sah GOEBEL (1908) in einer Verschlechterung der Ernahrungsbedingungen begrindet.

Die genauen Wirkungsmechanismen wurden spiter in zahlreichen Arbeiten untersucht.
WOLTERECK (1928) kam zu dem gleichen Schlufl wie GOEBEL, nimlich daf} ein Uberschuf§
von Assimilaten die Ausbildung einer fiir adulte Pflanzen typischen Blattform férdert. Im
Gegensatz dazu vermutete ABERG (1943), dafl Lichtintensititen die Blattform indirekt durch
Einflisse auf den Kohlenhydrathaushalt beeinflussen. Auch ASHBY (1950) beobachtete einen
Einfluf} der Tageslange auf die Blattform von Ipomea caerulea. Er stellte die Hypothese auf, daf}
die Blattform dieser Art durch die Liange der Photoperiode und ihre indirekte Wirkung auf die
Produktion einer unbekannten Wachstumssubstanz bestimmt wird. Auch WENT (1951) ver-
mutete auf Grund seiner Untersuchungen hormonale Einflisse in Abhingigkeit von Lichtin-
tensititen. Die Frage nach der Natur dieser Wirkstoffe konnte seitdem nicht in befriedigender
Weise beantwortet werden. Untersuchungen an Marsilea drummondii ergaben, daf§ die Versor-
gung mit Kohlehydraten die Blattform durch ihre Wirkung auf den apikalen Wachstumspol
und die Blattprimordien beeinflufit (ALSOPP 1952, 1953a, 1953b). ALSOPP stellte die Hypo-
these auf, daff Verinderungen in der Grofle des Apex, die wiederum durch die Erndhrungssitua-
tion entscheidend beeinflufit wird, in den meisten Fillen von Heterophyllie die Verinderung
der Blattform bewirken. Mit zunehmender Dicke der Sproflachse nimmt auch die Grofle des
Wachstumspunktes und damit die Grofle der Blattprimordien zu, wodurch eine ununterbro-
chene und vollstindige Entwicklung der Blatter bis zur Adultform méglich wird. Einen engen
Zusammenhang der Ausbildung der Jugendblattform bei Ipomea caerulea und herrschender
geringer Lichtintensititen beschrieb auch NJOKU (1955). Seine Beobachtungen koénnen
sowohl als Wirkung hormonaler Effekte auf Grund der Lichtintensititen als auch als ernih-
rungsphyswloglscher Effekt (schlechte Kohlenhydratversorgung bei geringen Lichtintenista-
ten) interpretiert werden. In beiden Fillen mufl die Wirkung auf die Blattform zu einem sehr
frihen Stadium der Blattentwicklung, bei der Anlage der Blattprimordien, auftreten.
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Diskussion

Nach den vorliegenden Ergebnissen verfolgt die Verschiedenblattrige Kratzdistel je nach
Stickstoffangebot des Standorts unterschiedliche Strategien. Bei Stickstoffmangel wichst sie
vorwiegend vegetativ, kleinwiichsig und mit geringen Zuwachsraten, doch hoher Sprofidichte.
Bei guter Stickstoffversorgung des Standorts ist sie vorwiegend generativ, schnell- und hoch-
wiichsig anzutreffen. Die Ausbildung fiederspaltiger Sprosse ist hierbei vom Stickstoffspeicher
des Rhizomsystems abhingig. Je mehr Stickstoff gespeichert werden konnte, desto mehr fie-
derspaltige Sprosse werden im allgemeinen in der folgenden Vegetationsperiode gebildet. In
Umbkehrung hierzu ist auf Mihwiesen im Spitsommer ein Ubergang zu vegetativer Lebens-
weise zu beobachten, wohl eine Folge des durch die Mahd verursachten Nihrstoffentzuges.
Auch die beobachtete Verinderung der Blattform in aufeinander folgenden Vegetationsperio-
den kann durch eine Verinderung der Stickstoffspeicherkapazitit erklirt werden.

Die Stickstoffspeicherung ist zum einen abhingig von der von der Gunst des Standorts
(z.B. Lange der Vegetationsperiode, Lichtgenuff, Temperatur, Verfigbarkeit der Nahrstoffe im
Boden), zum anderen von der zeitlichen Dauer der Wirksamkeit dieser Standortfaktoren. So
finden sich in Gebieten des Alpenraumes fast nur Sprosse mit ganzrandigen Blittern, moglich-
erweise eine Folge der dort verkiirzten Vegetationsperiode. Weiterhin treiben Jungpflanzen, die
zunichst ausschliefflich ganzrandige Blitter ausbilden, mit zunehmender Erstarkung des Rhi-
zoms vermehrt fiederspaltige Blitter. Ein Zuriickfallen in die durch die Ausbildung ungeteilter
Blitter gekennzeichnete Jugendphase der Entwicklung ist umgekehrt bisweilen bei ilteren
Pflanzen zu beobachten, denen Speicherreserven in Rhizomen, z.B. beim Ausgraben und
Verpflanzen von Rosetten, entzogen wurden: Verpflanzte fiederspaltige Rosetten trieben im
folgenden Jahr regelmifig mit ungeteilten Blittern aus.

Cirsium belenioides besiedelt in Oberfranken Standorte, an denen wohl weder der Licht-
noch der Wasserfaktor das Wachstum beschrianken. Limitierend wirken vermutlich hauptsach-
lich im Mangel befindliche Nihrstoffe wie Stickstoff und méglicherweise Phosphat. Uber die
Einflisse des Stickstoffs auf die Entwicklung der Pflanzen gibt es zahlreiche Kenntnisse. Ein
hoheres Stickstoffangebot im Wurzelraum steigert das Sproffwachtum deutlich, das Wurzel-
wachstum dagegen sehr viel weniger (MOORBY und BRESFORD 1983). Auf Stickstoffman-
gelstandorten finden sich daher in der Regel vorwiegend langlebige, kleinwiichsige, langsam
wachsende Pflanzen in oft nur vegetativem Stadium mit gut ausgebautem Wurzelsystem
(SCHULZE und CHAPIN 1987), wihrend bei guter Diingung kurzlebige, schnellwichsige,
schnell eine hohe Blattbiomasse zum Kohlenstoffgewinn aufbauende Pflanzen besonders effek-
tiv sind. Folglich wird mit steigendem N-Angebot das Sprof-Wurzel-Verhaltnis weiter. Auch
das unterschiedliche Verhalten der fiederspaltigen bzw. ganzrandigen Sprosse von Cirsium
helenioides 1afit auf einen derartigen Zusammenhang schlieflen.
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