Diskussion

4. DISKUSSION

41 DAS WACHSTUM VON SCHILFHALMEN

4.1.1 Der Durchmesser

Umgangssprachlich wird Schilf aufgrund seines drehrunden Sténgels auch als Schilfrohr oder
Rohr bezeichnet. Ein Rohr lédsst sich anhand von Durchmesser und Linge beschreiben, der
Durchmesser ist also ,zentraler Parameter zur Beschreibung eines Schilftbestandes*
(OSTENDORP 1993). Ein Schilthalm verjlingt sich zur Spitze hin, damit hingt der Durch-
messer von der Stelle ab, an der er gemessen wird. Durch die Untersuchung der Form sollte

ein Wachstumsparameter erarbeitet werden, der Vergleiche zwischen Halmen ermoglicht.

Im basalen Bereich bis 60 cm Hohe bleibt der Durchmesser konstant, der Halm ist zylinder-
formig. Weiterhin ist der Basaldurchmesser zu Beginn der Vegetationsperiode festgelegt und
andert sich im Jahresverlauf nicht. Er ist damit eine von zeitlichen Einfliissen unabhidngige
Eigenschaft der Halme und fiir vergleichende Untersuchungen geeignet. Die gleich bleibende
Dicke einzelner Schilthalme im Jahresverlauf ist bekannt (HARA et al. 1993, HASLAM 1970b)
und durch die Zugehdrigkeit von Schilf zu den Einkeimbléttrigen gegeben. Die Pflanzen-
gruppe hat kein sekundires Dickenwachstum, der Vegetationskegel gibt den Durchmesser
dauerhaft vor. Diese Unverédnderlichkeit des Basaldurchmessers wird aber in einer Reihe von
Untersuchungen vernachlissigt. AuBere Einfliisse konnen den Durchmesser aus den
genannten Ursachen gar nicht beeinflussen, zumindest nicht innerhalb einer Vegetations-
periode. Es muss zwischen der Anderung des Durchmessers einzelner Halme und der
langfristigen Anderung des mittleren Durchmessers von Schilfbestinden unterschieden
werden. So lassen sich widerspriichliche Untersuchungen erkldren, die eine Zunahme des
Durchmessers bei hohen Néhrstoffgehalten belegen (RAGHI-ATRI & BORNKAMM 1980) bzw.

keine derartigen Einfliisse finden (OSTENDORP 1990a).

Die GroBle des Basaldurchmessers hingt nach einer Darstellung von HASLAM (1969b, 1970a)
vom Zeitpunkt seiner Bildung sowie von Lage, Grofle und Néhrstoffgehalt des Rhizoms ab,
aus dem er entspringt. Gro3e vertikal wachsende Rhizome werden im Spatsommer bis Herbst
gebildet. Diese Rhizome wachsen tief im Boden, haben hohe Néhrstoffgehalte und werden
vergleichsweise lang. Hier bilden sich auch Knospen mit grolen Durchmessern. Spater nimmt

der Nihrstoffgehalt des Rhizoms ab. Im Winter und im Friihjahr bilden sich diinne, kurze und
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oberflichennah gelegene Rhizome, aus denen auch diinnere Halme entspringen. Die plausibel
klingenden Zusammenhédnge werden im genannten Artikel allerdings ohne Darstellung der
Datengrundlage beschrieben. Weiterhin ist nicht gekldrt, welche Faktoren letztendlich Zeit-
punkt und Lage der Knospenbildung beeinflussen.

Oberhalb von 60 cm nimmt der Durchmesser ab, die Schilthalme werden kegelformig. In
oberen Halmbereichen oder gar an verdnderlichen Positionen wie Wasseroberfliche oder
Brusthohe ist der Durchmesser zwar oft einfacher zu messen, aber variabel und damit nicht
fiir eine Charakterisierung der Halme geeignet. Eine kegelformige Gestalt bei einjahrigen Ein-
keimblattrigen ist ein bekanntes Phdnomen, das durch Querschnittsverringerung des apikalen
Meristems zustande kommt (SITTE et al. 1999). Dabei schrumpft der Querdurchmesser des
Vegetationspunktes beim Eintritt in die Blithphase. Ein @hnlicher Vorgang liele sich auch fiir
die annuellen Schilthalme annehmen. Dabei bleibt aber unklar, warum der Halmdurchmesser
ab einer festgelegten Hohe von 60 cm abnimmt. Diese Lénge wird bereits im Mai von einem
Grofteil der Halme tiberschritten, die ersten Rispen werden erst zwischen Juli und August
gebildet. Der Eintritt in die Blithphase kommt als Ursache fiir die Verjliingung des Halm-
durchmessers also nicht in Frage. Die Form der Halme héngt auch nicht von der durchschnitt-
lichen oder hiufigsten Wassertiefe der Teiche ab. Auch in flachen Bereichen bleiben die
Stdngel im basalen Bereich zylinderformig. Mogliche Faktoren sind eine Begrenzung der
Nihrstoffversorgung des Stingels mit Assimilationsprodukten aus dem Rhizom, der Einfluss

von Licht oder eine genetische Determination.

4.1.2 Die Linge

Schilfstingel sind runde, spitz zulaufende Hohlstibe. Mit dem Durchmesser eines Stingels
steigt seine Festigkeit potenziell (KLOTZLI 1973). Dickere Halme haben also die mechanische
Voraussetzung um ldnger zu werden. Im Freiland werden sie es auch, es gibt zu allen
Untersuchungszeitpunkten einen positiven Zusammenhang zwischen Durchmesser und
Lange. Die im Freiland vorgefundenen Halmléngen steigen jedoch nicht potenziell mit dem
Durchmesser sondern nidhern sich einem Grenzwert von 4,1 m. Es ist anzunehmen, dass die
mechanische Beanspruchung durch das Eigengewicht der Halme und ihrer Rispen sowie
durch Umwelteinfliisse wie Wind oder Regen eine begrenzende Rolle spielt. Wie auch in den
weiteren Ausfithrungen gelten alle Angaben fiir Schilfbestande, die sich mit den Gegeben-

heiten in der Lausitz vergleichen lassen. Beispielsweise gibt es irakische Schilthalme mit
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Durchmessern von 32 mm, Lingen von 8 m und mehr als 60 Internodien (RODEWALD-

RUDEScU 1974), auf die sich die hier dargestellten Ergebnisse nicht iibertragen lassen.

Die durch den Durchmesser vorgegebenen Moglichkeiten des Langenwachstums werden auch
bei vergleichbaren Durchmessern sehr unterschiedlich ausgenutzt. In der Literatur werden
iiberwiegend Formen beschrieben, bei denen diinne Halme kiirzer bleiben (HANGANU et al.
1999, HRADECKA 1973), aber auch solche, bei denen sie lidnger sind (DYKYJOVA &
HRADECKA 1976). Unter diesen Umstdnden ist nicht eindeutig zu kliren, ob beobachtete
Langenunterschiede auf duBlere Einfliisse oder auf Wachstumsbegrenzungen durch den
Durchmesser zuriickzufiihren sind. Es ist schon ldnger bekannt, dass der Durchmesser eines
Halmes seine Lédnge begrenzt (HASLAM 1969a). Es liegt aber nur eine quantitative
Beschreibung der Zusammenhinge vor (OSTENDORP 1991), die im Bereich groBer Durch-
messer unrealistische Halmldngen liefert. Die in den Ergebnissen beschriebene Berechnung
der erreichbaren Lidnge ermdglicht einen neuen Ansatzpunkt zur Bewertung von Umwelt-
einfliissen. Die erreichbare Lange kann anhand des Durchmessers ermittelt und mit der
tatsdchlich ereichten Lange verglichen werden. Man erhilt eine relative Lédnge und damit ein
Mal dafiir, wie vorgegebene Wachstumsmoglichkeiten ausgenutzt werden. Eine Anwendung

am Beispiel des Nihrstoffgehalts ist im Anhang 8.5 dargestellt.

Der Durchmesser begrenzt die Léinge eines Schilfhalmes, bestimmt sie aber nicht. Der
Durchmesser bleibt konstant, wihrend die Lidnge im Lauf der Vegetationsperiode zunimmt.
Am Anfang der Vegetationsperiode haben diinne Halme hohere Wachstumsraten. Das
bedeutet nicht, dass sie langer sind. Sie wachsen jedoch schneller im Vergleich zu ihrer
gegenwirtigen Linge. Ein derartiger Zusammenhang ist bei Pflanzen verbreitet und wurde
auch fiir Schilf nachgewiesen (EKSTAM 1995). Er trifft aber nicht fiir alle Schilthalme zu.
Wihrend der Vegetationsperiode dndern sich die Verhiltnisse des Langenwachstums. Bei
einer generellen Abnahme verschiebt sich die Wachstumsrate dergestalt, dass dicke Halme
spéter eine hohere Wachstumsrate haben. Sehr diinne Halme wachsen gar nicht mehr. Eine
Beziehung zwischen Linge eines Halmes und seinem Durchmesser ohne Beriicksichtigung

des Zeitpunktes der Messung ist daher nicht aussagekriftig.
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4.1.3 Halmmasse

Ublicherweise wird die Biomasse von Organismen, seien es Tiere oder Pflanzen, als Funktion
ihres Volumens angegeben. Diese Vorgehensweise setzt voraus, dass die mittlere Dichte des
entsprechenden Organismus’ unabhdngig von seinem Volumen ist. Schilfhalme sind hohl
oder mit Aerenchym gefiillt, jedenfalls tragt der iiberwiegende Teil des Volumens nicht zur
Biomasse bei. Die mittlere Dichte sinkt mit steigendem Volumen, so dass die Biomasse von
der Halmoberfldche abhingt. Zwar haben nach Literaturdaten dicke Stdngel auch groBere
Wandstirken (RODEWALD-RUDESCU 1974), dieser Anstieg hat aber anscheinend einen
geringen Einfluss im Vergleich zur Vergroferung der Hohlrdume. Die Abhéngigkeit der
Halmmasse von der Halmoberfldche erkldrt einige Besonderheiten von Schilf auf Bestands-

ebene, die im Abschnitt 4.2.3 diskutiert werden.

4.1.4 Internodien und Blitter

Schilfthalme sind durch Nodien in natiirliche Wachstums-Untereinheiten geteilt. Ein
Langenwachstum kann bei Grisern grundsétzlich durch zwei Vorgidnge geschehen: durch
Wachstum des Gewebes im apikalen Bereich und durch Wachstum der Interkalarmeristeme
oberhalb der Nodien. In der folgenden Diskussion wird zwischen apikalem Wachstum und
Streckungswachstum unterschieden. Dabei bezeichnet apikales Wachstum eine Kombination
beider genannter Vorginge und ist durch eine Zunahme der Internodienzahl gekennzeichnet.
Streckungswachstum wird als ausschlieflich interkalar definiert. Anhand der Internodien-
anzahlen soll gekliart werden, wodurch die Unterschiede im Léngenwachstum der Halme

verschiedener Durchmesser entstehen.

Im Mai haben Halme mit groBen Durchmessern grofBere Lingen und mehr Internodien,
wahrscheinlich aufgrund ihres fritheren Austriebs. Bis Juli kommen bei allen Halmen durch
apikales Langenwachstum Internodien hinzu. Die Nodienanzahl der Halme steigt in diesem
Zeitraum, die mittlere Internodienldnge sinkt. Da die Lange vorhandener Internodien nicht
abnehmen kann, kommen apikal kurze Internodien dazu. Unabhidngig vom Durchmesser
entsteht etwa alle acht Tage ein neues Internodium, das auch der Ansatzpunkt eines neuen
Blattes ist. Die lingenkorrigierten Internodienanzahlen sind jedoch bei dicken Halmen grof3er.
Halme mit groen Durchmessern wachsen zwischen Mai und Juli nicht als vergroBertes

Abbild von diinnen Halmen, sondern mit kiirzeren Internodien im Vergleich zu ihrer Linge.
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Im Zeitraum zwischen Juli und Oktober dndern sich die Wachstumsvorgidnge in Abhingigkeit
vom Halmdurchmesser. Die Steigung der Ausgleichgeraden zwischen Durchmesser und
Internodienanzahl sinkt. Es gibt prinzipiell zwei Vorgiinge, die diese Anderung verursachen
konnen. Entweder horen dicke Halme frither auf, apikal neue Internodien auszubilden. Oder
diinne Halme bilden am Ende der Vegetationsperiode vermehrt neue Internodien aus. Die
zweite Moglichkeit ist nicht plausibel, die Wachstumsraten nehmen ab und die Ausbildung
von Rispen beendet die Internodien-Neubildung. Dicke Halme horen also frither mit dem
apikalen Langenwachstum auf. Das erklért auch, warum die Internodienanzahl am Ende der
Vegetationsperiode unabhidngig vom Durchmesser ist. Dicke Halme haben zwar anfianglich
mehr Internodien, da sie aber frither mit dem Wachstum aufhéren werden am Ende der
Vegetationsperiode von allen Halmen 23 Internodien erreicht. Dieser Wert liegt im mittleren
Bereich der Angaben fiir zentraleuropdische Schilfbestinde zwischen 15 und 29 (vergleiche
8.7). Die Literaturangaben zu den Zusammenhingen zwischen Internodienanzahl und
Durchmesser oder Lénge von Schilthalmen sind widerspriichlich. Es werden sowohl
weitgehend konstante Internodienanzahlen beschrieben (HASLAM 1970c, RAGHI-ATRI 1976),
als auch positive Zusammenhénge zwischen Durchmesser und Internodienanzahl bzw. Linge
und Internodienanzahl dargestellt (GRANELI 1985, HANGANU et al. 1999, HASLAM 1970b,
RODEWALD-RUDESCU 1974). In der vorliegenden Arbeit wurden positive Zusammenhénge fiir
Zeitpunkte bis Juli bestdtigt, danach aber nicht mehr gefunden. Die Unabhingigkeit der
Blattanzahl vom Durchmesser am Ende der Vegetationsperiode unterstiitzt das Ergebnis der
konstanten Anzahl Internodien. Auch sind in der genannten Literatur saisonale Aspekte

vernachléssigt worden bzw. Messzeitpunkte nicht angegeben.

Die Ergebnisse der vorliegenden Arbeit relativieren weitere Literaturangaben. Es ist mehrfach
belegt, dass Schilthalme ab Juli bis August gar nicht mehr in die Lénge wachsen (ASAEDA &
KARUNARATNE 2000, DYKYJOVA & HRADECKA 1976, HASLAM 1971a). Zwar beenden nach
den dargestellten Ergebnissen alle Halme ihr apikales Wachstum in diesem Zeitraum, die
Linge von Halmen mit groBen Durchmessern nimmt aber zwischen Ende Juni und Ende
September weiterhin deutlich zu. Obwohl Halme mit groen Durchmessern frither mit dem
apikalen Wachstum authoéren, sind sie am Ende der Vegetationsperiode ldnger. Die relativ
kurzen Internodien dicker Halme strecken sich nach Erreichen der endgiiltigen Internodien-
anzahl, bei diinnen Halmen tun sie es nicht. Dadurch nimmt zwischen Juli und Oktober die
Langen-Wachstumsrate zwar fiir Halme aller Durchmesser ab, bei diinnen Halmen jedoch

deutlicher. Das Langenwachstum dicker Schilfhalme ist in zwei Phasen unterteilt. Zu Anfang
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der Vegetationsperiode bestimmt das apikale Wachstum die Entwicklung, spater schlieB3t sich

eine Phase der interkalaren Streckung an.

Nach der Ausbildung einer Rispe ist das apikale Wachstum von Grésern beendet und es
kommen keine weiteren Internodien hinzu. Die Unterschiede zwischen den Wachstumsphasen
konnten auf der Ausbildung einer Rispe bei etwa 23 Internodien beruhen. Diinne Halme
wiirden dann nach Eintritt in die Bliihphase nicht weiter wachsen, wihrend sich bei dicken
Halmen ein Streckungswachstum anschlieBt. Die Anteile der Halme mit ausgebildeten Rispen
liegen am Ende der Vegetationsperiode bei diinnen Halmen zwischen 30 und 70 % (8.4). Ein
grofer Teil der Halme hat keine Rispen, konnte also ganzjdhrig apikal wachsen. Das ist aber
nicht der Fall, so dass als Ursachen der konstanten Internodienanzahl eine genetische
Fixierung, ein Wachstumsstopp bei einer gewissen relativen Linge oder ein saisonaler

Einfluss in Frage kommen.

Die Internodienldngen steigen zundchst im Verlauf des Schilthalms bis zu Positionen von
etwa 50 cm und nehmen dann wieder ab (Abb. 6). Ein vergleichbarer Lingenverlauf wurde
mehrfach beschrieben (HASLAM 1969b, HOFMANN 1986, RODEWALD-RUDESCU 1974). Es
liegt nahe, eine Verbindung zwischen der Ungleichverteilung der Internodienldnge im Halm-
verlauf und der Form der Halme anzunehmen. Im zylindrischen Bereich bis 60 cm (ca.
50 cm + Liange des letzten Internodiums) werden die Internodien mit zunehmender
Entfernung vom Boden lidnger. Im anschlieenden kegelférmigen Bereich nimmt die Inter-
nodienldnge langsamer wieder ab. Die Ursachen der Langenunterschiede wie auch der Form

der Halme bleiben unklar, auch in der genannten Literatur finden sich keine Erkldrungen.

Mit steigendem Durchmesser sind Halme zu gegebenen Zeitpunkten ldnger und haben
grofere Blattflichen. GroB3e Pflanzen werden oft als konkurrenzstiarker angesehen (AIKMANN
& WATKINSON 1980, WEINER & THOMAS 1986). Hierbei sei zundchst nicht diskutiert, unter
welchen Umstinden und mit wem Schilthalme konkurrieren. Der eventuelle Konkurrenz-
vorteil groBer Schilfhalme bringt auch Nachteile mit sich. Der Aufbau der Biomasse der
einjahrigen Schilfhalme ist naturgeméll verginglich. Die Pflanze muss also jéhrlich erneut
diesen Konkurrenzvorteil aufbauen und dafiir Ressourcen investieren. Die gesteigerte Linge
dicker Halme geht auf Kosten der Speicherstoffe im Rhizom (DINKA & SZEGLET 1999, GRIES
& GARBE 1989, KUHL et al. 1997, LIPPERT et al. 1999). Wéhrend einige Halme bereits

zwischen Juli und August Assimilationsprodukte im Rhizom anreichern (CiZKOVA et al. 2001,
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GRANELI et al. 1992, GUTHRUF et al. 1993, HALDEMANN & BRANDLE 1986), dienen sie bei
sehr grolen Halmen noch dem Streckungswachstum. Auch die negative Korrelation zwischen
Blattflachenquotient und Durchmesser spricht fiir Nachteile des Streckungswachstums dicker
Halme. Da bei einem Streckungswachstum keine neuen Blitter hinzukommen, sinkt die

assimilatorisch produktive Blattfliche im Vergleich zur Halmmasse.
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42 DAS WACHSTUM IN BESTANDEN

4.2.1 Durchmesser

Im vorhergehenden Teil wurde gezeigt, dass der Durchmesser eines Schilfhalmes sein
Wachstum und seine Wachstumsmoglichkeiten beeinflusst. Die mittleren Durchmesser von
Halmen aus verschiedenen Bestinden konnen sich stark unterscheiden. Damit liegen fiir die
Halme auch unterschiedliche Wachstumsbedingungen vor, die zunichst im mittleren Durch-
messer begriindet sind und nicht auf Umwelteinfliissen basieren. Unterschiede des mittleren
Durchmessers von Schilfrohrichten treten zwischen Gewissern, zwischen den Bestdnden
eines Gewdssers (DYKYJOVA & HRADECKA 1976) und mosaikartig innerhalb von Bestéinden
auf (HASLAM 1990). Auch in den Karpfenteichen treten deutliche Unterschiede bei Bestéinden
aus verschiedenen Teichen, innerhalb eines Teiches und dort auch in unmittelbarer Nachbar-

schaft auf. Mosaikartige Anordnungen wurden aber nicht gefunden.

Bei einigen Schilfbestinden gab es Unterschiede der Durchmesser zwischen Zentral- und
AuBenbereichen, also eine ufersenkrechte Zonierung. In der Literatur werden fiir die Auf3en-
seiten von Bestdnden sowohl dickere und lingere Halme beschrieben (GUTHRUF et al. 1993),
als auch diinnere und kiirzere (OSTENDORP 1990b, SCHMIEDER et al. 2002). Entscheidender
Faktor ist die Wassertiefe. Mit steigender Tiefe bildet Schilf groere Halme in eingeschrénk-
ten Dichten aus (HASLAM 1970c, VRETARE et al. 2001), bei den vergleichsweise geringen
Tiefen in den Karpfenteichen sind die Halme der AuBenfront kleiner. Die Durchmesser der
Halme an der AuBlenfront der Bestidnde unterscheiden sich jedoch nicht zwangslaufig von den

uferseitig gelegenen.

Neben Unterschieden, die auf der Lage der Halme beruhen, kann sich der Durchmesser in
Abhingigkeit von der Jahreszeit dndern. Die saisonale Entwicklung ist durch eine Abnahme
am Anfang und eine Zunahme am Ende der Vegetationsperiode gekennzeichnet. Als Anfang
wird die Zeitspanne zwischen Mitte Mai und Ende Juni, als Ende die zwischen Ende Juni und
Ende September bezeichnet. Dabei wurden ausschlieBlich lebende Halme gemessen. Da
einzelne Schilfhalme einen konstanten Durchmesser haben dndern sich die Mittelwerte von
Bestéinden durch Folgetriebe oder durch das Absterben von Halmen. Nach dem Erstaustrieb
auftretende Folgetriebe sind diinner (DINKA & SZEGLET 2001, HASLAM 1969b, 1990), der

mittlere Durchmesser der Bestinde verringert sich. Am Ende der Vegetationsperiode steigt
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der mittlere Durchmesser durch das friithere Absterben diinner Halme (VAN DER TOORN &
Mook 1982). Diese Vorginge sind bei den untersuchten Bestdnden sehr unterschiedlich

ausgepragt, eine detaillierte Diskussion in Abschnitt 4.2.5.

Auch zwischenjdhrlich dndern sich die mittleren Durchmesser einiger Schiltbestdnde. Eine
altersabhéngige Entwicklung des mittleren Durchmessers wurde bei Schilf in Pflanzenklaran-
lagen (ATHEN & TSCHARNTKE 1999), in Laborversuchen (BORNKAMM & RAGHI-ATRI 1986)
und in Bestdnden natiirlicher Gewisser belegt (ROLLETSCHEK et al. 1999, SCHMIEDER et al.
2003). Eine eventuelle Anderung in den Bestinden der Karpfenteiche bedeutet immer eine
langfristige Zunahme des Durchmessers. Das Rhizom dringt mit zunehmendem Alter tiefer in
den Boden vor, dadurch nimmt die Tiefe der Knospung und der Durchmesser der Halme zu
(HASLAM 1969a). Diese Zunahme lésst sich zu Beginn und am Ende der Vegetationsperiode
nachweisen. Die langfristige Entwicklung im Juni/Juli wird durch Unterschiede im Auftreten
von diinnen Folgehalmen {tiberlagert. Wenn Folgetriebe auftreten, kann der mittlere Durch-
messer zwischen verschiedenen Jahren abnehmen. Fehlen Folgetriebe, bleibt er konstant oder

nimmt zu.

Der mittlere Durchmesser der Halme héngt also von der Lage der Halme, von der saisonalen
Entwicklung und vom Alter des Bestandes ab. Damit ist eine Gruppierung von Bestdnden
nach ihrem Durchmesser kein statisches Merkmal sondern eine vergleichende
Zustandsbeschreibung. In der vorliegenden Arbeit wurde fiir Bestinde mit vergleichbaren
Durchmessern der Begriff D-Typ eingefiihrt. Ublicherweise werden anhand von Durch-
messer, Linge oder Dichte unterscheidbare Wachstumsformen von Schilf als Okotypen oder
Klone bezeichnet (BJORK 1967, DYKYJOVA & HRADECKA 1976, HANGANU et al. 1999,
KorpiTZz 1999). Beide Begriffe bezeichnen Formen innerhalb einer Art, die aufgrund
genetischer Unterschiede anders auf Umwelteinfliisse reagieren (WAGENITZ 2003). Das
duBert sich letztendlich in morphologischen Unterschieden. Ein Zusammenhang zwischen
Ausprigung der genannten Merkmale und genetischen Ursachen ist fiir Schilf nach Ansicht
des Autors aber nicht befriedigend belegt. Es gibt zwar Untersuchungen, die genetische
Unterschiede zwischen morphologisch unterscheidbaren nachweisen (CLEVERING & LISSNER
1999, NEUHAUS et al. 1993), damit ist ein ursdchlicher Zusammenhang jedoch nicht
bewiesen. Genetische Unterschiede konnen auch durch somatische Mutationen in den
Meristemen entstehen. Dieser Vorgang tritt hdufig und bei vielen Pflanzenarten auf

(WHITHAM & SLOBODCHIKOFF 1981). Auch bei Schilf selber werden Genomverdnderungen
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als Folge von Storungen durch Umwelteinfliisse beschrieben, die auf eine ,,iiberraschende
genetische Plastizitidt hinweisen (DITTRICH 1995). Es ist also nicht gekldrt, ob die als
Okotypen bezeichneten Wachstumsformen tatsichlich Nachkommen unterschiedlicher Dia-

sporen sind. Mit dem hier eingefiihrten Begriff D-Typ werden diese Fragen umgangen.

4.2.2 Linge

Die Linge der Halme in einem Bestand ist ein variabler Wachstumsparameter. Mit
steigendem mittlerem Durchmesser der Halme werden zwar im Allgemeinen auch lidnger, die
erreichte Lange hingt aber nur grob mit der Wachstumsbegrenzung durch den Durchmesser
zusammen. Es gibt so grofle Unterschiede zwischen der mdglichen, der realisierten und der
relativen Lénge der Halme, dass die Linge eines Halmes am Ende der Vegetationsperiode
nicht aufgrund seines Durchmessers vorausgesagt werden kann. Damit liefert ein Vergleich
von Halmldngen ohne Zusatzinformationen kaum brauchbare Aussagen. Das gilt auch, wenn
nur Langen am Ende der Vegetationsperiode verglichen werden. Beispielsweise sind Halme
in dichten und sich schnell ausdehnenden Bestéinden in den VT etwa so lang wie Halme aus
leicht riicklaufigen Schilfbestinden mit geringen bis mittleren Dichten im Biwatsch. Nur der
Vergleich mit der aus dem Durchmesser errechneten maximal erreichbaren Lénge lésst
erkennen, dass die Halme aus dem Biwatsch weit hinter ihren Wachstumsmoglichkeiten
zuriick bleiben. In den VT wird hingegen die maximal mdgliche Lange nahezu erreicht. Bei
dhnlichen Lingen werden die Wachstumsmoglichkeiten in den beiden Teichen ganz

unterschiedlich ausgenutzt.

Grofle Unterschiede des realisierten Wachstums gibt es auch zwischen verschiedenen Jahren.
Ein deutliches Beispiel ist Lohsa IV. Bei dhnlichen mittleren Durchmessern erreichten die
Halme eines Bestandes im Jahr 2000 etwa 1,3 m und im folgenden Jahr beinah doppelt so
viel. Die Unterschiede werden anscheinend nicht durch groBriumig wirkende Einfliisse wie
Temperatur, Sonnenscheindauer oder Wolkenbedeckung verursacht. Die Hélfte der
untersuchten Bestinde blieb im Untersuchungsjahr 2001 unter der im Vorjahr erreichten
Lange und wuchs damit schlechter. Die verbleibende Hilfte zeigte ein besseres
Liangenwachstum. Es gibt offensichtlich kleinrdumige oder bestandsinterne Einfliisse, die

groBrdumig und daher auf alle Bestdnde gleich wirkenden Faktoren iiberdecken.
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4.2.3 Dichte und ,,standing crop*

Mit Dichten von 8 bis 220 Halmen/m? wurde wihrend der Untersuchungen nahezu das
gesamte, in der Literatur beschriebene Spektrum gefunden (vergleiche 8.7). In zentralen
Bereichen der Rohrichte hingt die Dichte der Halme von ihrem mittleren Durchmesser ab.
Diinnere Halme wachsen in groferen Dichten. Dieser einleuchtende Zusammenhang ist fiir
Schilf mehrfach belegt (CLEVERING et al. 2001, HANGANU et al. 1999), aber nicht quantitativ
beschrieben oder gar selbstverstindlich. Diinne Halme in geringen Dichten konnen auch
auftreten und werden als charakteristisch fiir geschiddigte Schilfbestinde angesehen

(DYKYJOVA & HRADECKA 1976, GUTHRUF et al. 1993, SCHMIEDER et al. 2002).

Unabhéngig von ihrer Halmdichte erreichen die Bestinde am Ende des Jahres etwa den
gleichen ,,standing crop®. Dies ist ungewohnlich, da bei vielen Arten wenige grof3e Pflanzen
hohere Biomassen ausbilden als eine Vielzahl kleiner. Um die Besonderheiten des
Schilfwachstums in den Karpfenteichen darzustellen, miissen zunéchst allgemeine Gesetz-
miBigkeiten erldutert werden. Fiir gleichaltrige, monospezifische Bestinde werden negativ
quadratische Potenzfunktionen zwischen Grofenparametern der Pflanzen und ihrer Dichte als
nahezu universell giiltige GesetzméBigkeit beschrieben. Je grofer die Pflanzen werden, desto
groBer ist ihr Einflussbereich und es kommt zum dichteabhingigen Tod kleiner Pflanzen.
Dieser Vorgang wird als ,,self-thinning® bezeichnet (YODA et al. 1963). Da die Dichte negativ
potenziell mit dem gewédhlten GroéBenparameter (z. B. Durchmesser D) abnimmt und die
Masse einzelner Pflanzen potenziell zunimmt, sollten folgende Beziehungen gelten

(Gleichungen ohne Konstanten, sc = ,,standing crop®):

Wenn Dichte = D'z,

und Halmmasse = D?,

dann gilt Halmmasse = Dichte™?

und sc = Dichte « Halmmasse = Dichte * Dichte™? = Dichte "

bl B

Aus diesen GesetzmiBigkeiten folgen einige prinzipielle Vorgidnge. Mit zunehmender Grof3e
einzelner Pflanzen nimmt die Bestandsdichte ab. Dabei steigt der ,,standing crop®, so dass
wenige grofle Pflanzen einen hdheren ,standing crop® produzieren als viele kleine. Die
Zusammenhédnge werden als ,,-3/2 power law* bezeichnet (YODA et al. 1963), ihre
umfassende Giiltigkeit ist mehrfach belegt (GORHAM 1979, WHITE & HARPER 1970). Sie
wurden auch auf dichte Schilfbesténde {ibertragen (MOOK & VAN DER TOORN 1982).

70



Diskussion

Schilf wéchst ebenfalls in gleichaltrigen, monospezifischen Bestinden. Die Halmdichte
nimmt mit steigendem Durchmesser der Halme ab, der Einflussbereich der Halme steigt
quadratisch. Die erste Voraussetzung des ,,-3/2 power law* ist damit erfiillt. Die Halmmasse
ist bei Schilf aber nicht kubisch, sondern quadratisch vom Durchmesser abhingig. Damit ist

die Halmmasse proportional zum Kehrwert der Dichte und der ,,standing crop* konstant:

Wenn Dichte = D™
und Halmmasse = D?,
dann gilt Halmmasse = Dichte”* = Dichte™

und sc = Dichte » Halmmasse = Dichte * Dichte !

i e

=1 (konstant)

Die GesetzmafBigkeiten des ,,-3/2 power law* lassen sich also nicht auf Schilf iibertragen. Die
mathematischen Zusammenhinge erkldren die empirisch gefundene Unabhéngigkeit des
»standing crop® von der Dichte am Ende der Vegetationsperiode (eigene Ergebnisse und
Literaturdaten von KVET (1973)). Die Besonderheiten des Wachstums von Schilf beruhen auf
dem Zusammenhang zwischen Gréfle bzw. Volumen der Halme und ihrer Biomasse. Sie
hidngen nicht mit einem fehlenden ,,self-thinning™ zusammen, wie von einigen Autoren
vermutet (GORHAM 1979, HUTCHINGS 1979). Es gibt eine deutliche, den Voraussagen

entsprechende Abnahme der Dichte mit steigendem Durchmesser der Halme.

Die Unabhingigkeit des ,,standing crop® von der Halmdichte wird durch die vorliegende
Untersuchung und die genannte Literatur fiir Bestinde aus Karpfenteichen belegt. Die
entsprechenden Dichten liegen zwischen 50 und 200 Halmen/m?. Das bedeutet nicht, dass alle
Schilfbestdnde unter allen Umstdnden den gleichen ,,standing crop* ausbilden. In natiirlichen
Gewissern gibt es diesbeziiglich groe Unterschiede, die mit der Lage im Bestand (GOLDYN
1994, SCHMIEDER et al. 2002), Néhrstoffgehalten der Umgebung (BJORK 1967, GRANELI
1985) sowie Mahd, Brand und Frost (MOOK & VAN DER TOORN 1982) zusammen héingen
konnen. Es bedeutet jedoch, dass Schilfbestinde unabhingig von der Dichte den gleichen
»standing crop® erreichen konnen und das unter den gilinstigen Bedingungen in Karpfen-
teichen auch tun. Der in den sédchsischen Teichen erreichte ,,standing crop® ist mit einem
Mittelwert von 1,6 kg Trockenmasse/m? am Ende der Vegetationsperiode relativ hoch. Dem

Anhang 8.7 konnen Literaturdaten zum Vergleich entnommen werden.
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4.2.4 Wachstumsphasen

Die D-Typen in den Karpfenteichen zeigen deutliche Unterschiede des Langenwachstums. In
der vorliegenden Arbeit wird zwischen zwei Wachstumsphasen unterschieden, dem apikalen
Wachstum und dem Streckungswachstum. Kleine und mittlere D-Typen haben etwa zehn
Internodien pro Meter Halmléinge. Ahnliche Internodienfrequenzen lassen sich aus Literatur-
daten ermitteln (HASLAM 1971a, HOFMANN 1986, RODEWALD-RUDESCU 1974). Bei zehn
Internodien pro Meter Halm und einer durchschnittlichen Internodienanzahl am Ende der
Vegetationsperiode von 23 sollte das apikale Wachstum bei einer Halmlédnge von etwa 2,3 m
abgeschlossen sein. Die Halme der kleinen, der mittleren und der groBen D-Typen iiber-
schreiten diese Linge auch nicht, sie zeigen kein Streckungswachstum. Beim sehr groflen
D-Typ, den Schilfhalmen aus dem GroBen Teich Torgau, werden jedoch deutlich grofere
Langen erreicht. Die Halme wachsen hier bis zu einer Ldnge von etwa 2,5 m apikal,
anschliefend tritt eine Phase des reinen Streckungswachstums auf. Das Streckungswachstum

ist am Ende der Vegetationsperiode fiir ca. 40 % der Halmlénge verantwortlich.

Im Rahmen der vorliegenden Dissertation konnte nicht gekldrt werden, ob die Wachstums-
unterschiede zwischen den D-Typen in den Folgejahren vergleichbar waren. Die hier
dargestellten Ergebnisse bedeuten nicht, dass alle Schilthalme 2,3 m lang werden. Dieser
Wert ist die Grenze, an der das apikale Wachstum der meisten Halme im Jahr 2000 endete.
Einige Halme blieben kleiner, so dass die Mittelwerte der Halmldngen unter 2,3 m liegen
(Abb. 8). Im Untersuchungsjahr 2001 wurden bei mittleren und groen D-Typen groflere

Léngen erreicht.

Schilfbestinde mit tiberwiegend dicken und langen Halmen kénnen konkurrenzstdrker im
Vergleich zu anderen Pflanzen des Uferbereichs sein, beispielsweise bei der Ausnutzung von
Licht. Andererseits miissen in das spite Langenwachstum der Halme Ressourcen investiert
werden. Am Ende der Vegetationsperiode haben gro3e Halme geringere Speicherstoffmengen
im Rhizom (DINKA & SZEGLET 1999, GRIES & GARBE 1989, KUHL et al. 1997, LIPPERT et al.
1999). Sie haben am Ende der Vegetationsperiode auch weniger Rispen (vergleiche Anhang
8.6). Die Investition in den Konkurrenzvorteil vorhandener Halme geht also zu Lasten

kommender Generationen.

72



Diskussion

4.2.5 Saisonale Entwicklung

In den bisherigen Teilen der Arbeit wurde die Abhdngigkeit des Schilfwachstums von der
saisonalen Entwicklung mehrfach betont. Zur vollstindigen Charakterisierung eines Schilf-
bestandes muss demnach nicht nur ein Wachstumszustand beschrieben, sondern auch die
Entwicklung im Jahresverlauf betrachtet werden. Hierzu reichen Angaben der Mittelwerte
von Halmeigenschaften nicht aus. Eine Abnahme des Mittelwertes von Durchmesser, Linge
oder relativer Lange kann bedeuten, dass diinne bzw. kurze Halme hinzukommen oder dass
dicke bzw. lange Halme absterben. Fiir die Zunahme des Mittelwertes gilt entsprechendes.
Anhand der Hiufigkeitsverteilungen der Eigenschaften lassen sich die beteiligten Vorgédnge
identifizieren. Der Variationskoeffizient Vk ist dabei ein MaB fiir die Verteilungsbreite der

jeweiligen Eigenschaft. Einige Entwicklungen treten bei allen Bestinden auf:

o Der Erstaustrieb im Mai weist immer die dicksten Halme auf, spitere Folgetriebe bleiben
diinner. Die Verteilung der Durchmesser kann sich daher nur zu einer rechtsschiefen
Form dndern, in einigen Bestidnden steigen die Halmdichten und diinne Halme kommen
hinzu. Die Durchmesser der Folgetriebe sind diinner als die Halme des Erstaustriebs,
besitzen aber keine festgelegte Grofe. So konnen Folgetriebe bei groBen D-Typen dicker
sein als Erstaustriebe diinner D-Typen, deutlichstes Beispiel dafiir ist ein Vergleich von
Halmen aus dem GroBen Teich Torgau mit Halmen der Versuchsteiche.

o Nur wenige Halme iiberschreiten im Mai eine Lange von 1 m. Die Halmldngen im Mai
sind anndhernd normal verteilt, mit Verteilungsspitzen bei 60 bis 70 cm. Sie steigen bis
Mitte August, danach bleibt der Mittelwert gleich. Im August und im September treten in
einigen Bestinden linksschiefe Langenverteilungen auf, rechtsschiefe gibt es zu diesen
Zeitpunkten nicht.

o Die relative Linge der Halme entwickelt sich von einer Normalverteilung im Mai zu
einer linksschiefen Verteilung Ende September. Die Vk der relativen Lingen am Ende
der Vegetationsperiode sind klein. Innerhalb von Bestinden werden die Wachstums-

potenziale gleichméfig ausgenutzt.

Neben diesen Gemeinsamkeiten des Wachstums gibt es deutliche Unterschiede zwischen den
Bestinden. Anhand von Durchmesser, Linge, relativer Linge und Dichte sowie den
entsprechenden Vk lassen sich fiinf charakteristische Entwicklungsformen (E-Typen)

beschreiben.
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1) Der instabile E-Typ mit hoher Variabilitit kennzeichnet Bestinde mit den diinnsten
und kiirzesten Halmen der Untersuchungen. Die Durchmesser liegen zwischen 4 und 5 mm,
die Halmléngen fast immer unter 2 m. Mitte August und Ende September erreichen die Halme
65-70 % ihrer maximal moglichen Lange. Damit bleiben die Halme nicht nur absolut klein,
sie nutzen ihre Wachstumsmoglichkeiten auch wenig aus. Bei heterogener Verteilung wurden
in einigen Bereichen sehr hohe Dichten erreicht. Die Entwicklung der Wachstumsparameter
unterscheidet sich deutlich von anderen Bestinden. Die Durchmesser sind am Ende der
Vegetationsperiode bei hohen Vk deutlich rechtsschief verteilt. Andere Bestinde zeigen
Normalverteilungen. Die Langen entwickeln sich von rechtsschiefen Verteilungen Ende Juni
zu Normalverteilungen im September, andere Bestéinde haben gleichmiBige oder linksschiefe
Langenverteilungen. Die Vk der Linge sind insgesamt hoch und steigen nur bei diesem E-
Typ im Jahresverlauf. In Bestinden dieses E-Typs wachsen diinne Halme in hohen Dichten.
Die rechtsschiefen Verteilungen der Durchmesser und Langen und die hohen Vk lassen sich
durch einen groflen Anteil diinner und kurzer Folgetriebe erkliren, die bis Ende Juni in den
Bestdnden wachsen.

Der instabile E-Typ mit hoher Variabilitit trat iberwiegend in den Versuchsteichen
auf. Die Teiche werden normalerweise mehrmals jéhrlich geméht, um eine Ausdehnung der
Schilfbestinde zu verhindern. Fiir die Untersuchungen wurden jedoch Teilbereiche
unbehandelt gelassen, was eine Invasion aus uferseitigen Bestinden zur Folge hatte. Die
Bestéinde hatten mit ein bis zwei Jahren ein geringes Alter und dehnten sich schnell in
Richtung Teichmitte aus. Vergleichbare E-Typen kommen in Karpfenteichen nur in Habitaten
vor, die erst vor relativ kurzer Zeit besiedelt wurden. Beispiel ist ein Bestand im Zipfelteich,
der 2002 untersucht wurde. Nach dem Ausheben eines Drainagegrabens im Jahr 1998 dehnte
sich Schilf in einem vorher unbewachsenen Bereich aus. Der instabile E-Typ mit hoher
Variabilitdt ist charakteristisch fiir junge und sich schnell ausdehnende Bestéinde. Im weiteren

Text wird diesen Entwicklungstyp die eingingigere Bezeichnung Invasionsschilf genutzt.
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2) Der instabile E-Typ mit frithen Folgetrieben ist durch diinne Halme in hohen Dichten
gekennzeichnet, die biiltenformig wachsen. Zwischen Mai und Juni nehmen der mittlere
Durchmesser ab und der Variationskoeffizient zu. Auch die Dichte steigt. Die
Durchmesserverteilung wird rechtsschief, es treten also diinne Folgetriebe auf. Zwischen Juni
und August nimmt die Dichte deutlich ab. Es wachsen keine weiteren Folgetriebe und der Vk
des Durchmessers wird kleiner. Auch die Entwicklung der Halmléngen spiegelt das friihe
Auftauchen von Folgetrieben wieder. Von Mai bis Juni nimmt der Variationskoeffizient der
Lénge deutlich zu. Die Verteilung ist im Juni flach und deckt ein Langenspektrum von 2 m
ab. Spater nimmt der Vk ab. Am Ende der Vegetationsperiode erreichen die Halme 75 bis
80 % ihrer erreichbaren Lénge.

Der instabile E-Typ mit frithen Folgetrieben wéchst in flachen Bereichen, in denen das
Schilf an der weiteren Ausdehnung gehindert wird. In den Bestdnden gibt es ausgeprigte
Ansammlungen organischer Materie, sie miissen demnach schon lidnger bestehen. Durch
Verflechtung von Rhizomen und Wurzeln entstehen Biilten, in denen sich organisches und
anorganisches Material festsetzt. Die Biilten durchdringen die organische Auflage auf dem
Boden und koénnen bis an die Wasseroberfldche reichen. Aus den Biilten heraus wachsen
Schilfhalme, die dadurch vergleichsweise geringen Tiefen entspringen. Daher haben sie trotz
der ausgepragten organischen Auflage diinne Durchmesser. Im weiteren Text wird dieser

E-Typ als Biiltenschilf bezeichnet.

3) Der stabile E-Typ von mittleren D-Typen ist durch eine dauerhafte Abnahme der Vk
von Durchmesser und Lénge im Lauf der Vegetationsperiode sowie durch nahezu konstante
Dichten gekennzeichnet. Durch das Absterben diinner Halme steigt der mittlere Halmdurch-
messer zwischen Juni und August. Die Dichten nehmen wenig ab und der Anteil absterbender
Halme ist gering. Halmlidngen und relative Langen sind linksschief verteilt. In den stabilen
Bestdnden wachsen kaum Folgetriebe. Die Halme des ersten Austriebs erreichen im August
und September durchschnittliche Langen von 2,5 m. Die relativen Lingen liegen am Ende der
Vegetationsperiode bei 80 %. Damit nutzen die Halme dieser Bestinde ihr Wachstums-
potenzial am besten aus.

Der stabile E-Typ von mittleren D-Typen ist in zentralen Réhrichtbereichen hiufig.
Die Akkumulation organischer Substanz ist gering, die Wassertiefen sind sehr unterschied-

lich. Derartige Bestdnde werden stabiles Zentralschilf genannt.
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4) Der stabile E-Typ von grofen D-Typen ist von der Entwicklung von Durchmesser,
Lange und Dichte vergleichbar mit dem stabilen Zentralschilf. Es gibt kaum Folgetriebe, die
Vk nehmen durchgéngig ab. Ein deutlicher Unterschied sind aber die dickeren und langeren
Halme. Der Anteil rispentragender Halme am Ende der Vegetationsperiode ist mit ca. 20 %
viel geringer als in Zentralschilfbestdnden (dort 60 %).

Der stabile E-Typ von grofen D-Typen trat in den untersuchten Karpfenteichen an
steilen und grob geschotterten Ufern auf. Andere E-Typen kamen hier nicht vor. Bestéinde
dieses E-Typs dringen iiber lange Zeitrdume nicht in die Teiche vor. Nach Angaben der
Bewirtschafter dehnten sie sich iiber mehr als zehn Jahre hinweg nicht aus. Die Kombination
aus Ufersteilheit und einer dann erreichten Gewéssertiefe iiber 1,2 m scheint ein wirksames

Ausdehnungshindernis zu sein. Der E-Typ wird im Folgenden als Steiluferschilf beschrieben.

5) Der instabile E-Typ mit Halmersatz ist durch sehr dicke und lange Halme in geringen
Dichten der auffilligste Schilfbestand. Zwischen Mai und Juni verschieben sich die Durch-
messer zu diinneren Halmen. Die Dichte bleibt dabei anndhernd konstant, dicke Halme des
Erstaustriebes werden durch diinnere Folgetriebe ersetzt. Im Vergleich zu anderen Bestdnden
sind diese Folgetriebe jedoch dick. Dieser E-Typ ist der einzige, bei dem es deutliche Langen-
unterschiede der Halme zwischen August und September gibt. Ursache ist das nur hier
auftretende Streckungswachstum zu spdten Zeitpunkten der Vegetationsperiode. Trotz der
grof3en absoluten Léngen der Halme sind ihre relativen Langen mit 80 % nicht deutlich groer
als die anderer Bestéinde.

Der instabile E-Typ mit Halmersatz bildet Rohrichte aus, in denen eine dicke
organische Auflage den Boden bedeckt. Es kommt hier nicht zur Entstehung von Biilten. Die
Halme entspringen im Boden und durchwachsen zusatzlich mindestens 0,5 m Auflage. Damit
ist die Tiefe der Knospung grof3 und die Halme haben gro3e Durchmesser. Dieser E-Typ kam
im Rahmen der Untersuchungen nur im Grof3en Teich Torgau vor. Schilf mit vergleichbaren
morphologischen Eigenschaften wurde von Teichwirten als Riesenschilf fiir andere Fundorte
beschrieben, z. B. die Teichgruppe Peitz. Im weiteren Text wird diese Bezeichnung

ubernommen.
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Die flinf Entwicklungstypen sind durch Merkmalskombinationen aus Durchmesser, Lénge,
Dichte und Habitat charakterisiert. Die Unterschiede zwischen den E-Typen ermoglichen
keine qualitative Beurteilung, wie sie fiir natiirliche Gewisser oft beschrieben wird. Fiir
Besténde aus Karpfenteichen lassen sich keine Zusammenhinge zwischen den Eigenschaften
bzw. ihren Verteilungen und bewertenden Merkmalen wie Vitalitét, kraftvolles Wachstum,

absterbend oder geschidigt herstellen.

Die Eigenschaften von Schilf in Karpfenteichen unterscheiden sich zum Teil von Merkmalen
der Bestinde natiirlicher Gewisser. Diinne Halme in variablen Dichten werden als
charakteristisch fiir riickldufige Bestinde beschrieben (KovAcs 1990, SCHMIEDER et al.
2002), in den Teichen sind sie typisch fiir sich schnell ausdehnendes Invasionsschilf. Auch
Biiltenbildung wird als Merkmal geschadigter, riickldufiger Bestdnde in natiirlichen
Gewdssern beschrieben (KLOTZLI & GRUNIG 1976, KRAUS 1993, SCHMIEDER et al. 2002). In
den Teichen zeigen derartige Bestidnde keine Anzeichen von Schddigung bzw. Riicklaufigkeit
und bleiben langfristig bestehen. Steiluferschilf kommt in geschotterten Uferbereichen vor
und hat Ausdehnungen von wenigen Metern. Es ist in der Literatur nicht beschrieben. Nach
Beobachtungen des Autors der vorliegenden Arbeit kommt es an vergleichbar befestigten
Ufern natiirlicher Gewésser vor, z. B. an der Berliner Havel. Riesenschilf ist in Karpfen-
teichen ein seltener E-Typ. Halme mit vergleichbaren Durchmessern und Lingen kommen in
natilirlichen Gewissern vor (HANGANU et al. 1999), scheinen aber auch dort selten zu sein

(einzige, dem Autor vorliegende Literaturangabe).

Die Unterschiede zwischen den E-Typen sind grundlegend fiir Untersuchungen von Schilf.
Aussagen zum Wachstum, etwa konstante Dichten von Mai bis Juli und eine deutliche
Abnahme bis September (HUTCHINGS 1979), konnen stimmen. Allgemeine Feststellungen
iiber die jahreszeitliche Entwicklung fithren aber leicht zu Fehlern. Auch die Bewertung von
Umwelteinfliissen ist nur moglich, wenn die bestandstypischen Merkmale beriicksichtigt

werden. Die Entstehung der E-Typen wird am Ende der Diskussion dargestellt (4.4).
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43  HABITATBESETZUNG

Die Habitatbesetzung ist die Besiedlung neuer Lebensrdume. Es gibt bei Schilf verschiedene
Moglichkeiten, wie eine Habitatbesetzung erfolgen kann. Eine erfolgreiche Neuansiedlung
tiber Samen mit anschlieBendem Wachstum der Keimlinge kann nur unter nicht iiberstauten
Bedingungen stattfinden (COOPS & VAN DER WELDE 1995, MAUCHAMP et al. 2001, WEISNER
et al. 1993). Damit muss die Besetzung von seewdrtigen Habitaten vegetativ durch das
Wachstum vorhandener Rhizome erfolgen. Dabei zeigen sich gewisse GesetzmiBigkeiten der
beteiligten Vorginge. BELL und TOMLINSON (1980) unterscheiden bei Rhizomen grund-
satzlich sechseckige, achteckige und lineare Organisationsformen. Der Aufbau des Rhizoms
von Schilf entspricht einem linearen Verzweigungsmusters, mit Verzweigungswinkeln von
etwa 45° und einem eher gerichteten Wachstum. Die Wachstumsrichtung von Schilfrhizom
andert sich nicht ausschlieBlich durch Verzweigungen sondern auch durch abknickendes
Wachstum einzelner Module. Die Linearitdt der Rhizome ist beim Wachstum in Bestinden
gering ausgeprigt. Trotz der Richtungsdnderungen wachsen sie nicht in etablierte Bestéinde
zuriick. Es scheint hier einen verhindernden Regelungsmechanismus zu geben. Die Linearitit
des Wachstums wird deutlicher, wenn Rhizome aus etablierten Bestinden teichwirts
vordringen. Neue Module kdnnen dabei sowohl tiefer in den Boden vordringen als auch an
oberflaichennahen Nodien der Halmbasen entspringen. Mit der Lage von Rhizomabschnitten
im Boden &dndert sich auch ihr Durchmesser. Im Laufe einer Besetzungslinie kann der
Rhizomdurchmesser wechseln, es gibt keinen direkten Zusammenhang zwischen dem Alter
des Abschnitts und der Lage im Boden. Genau das ist aber eine wichtige Diskussions-
grundlage vorhergehender Kapitel dieser Arbeit. Die Zusammenhénge sind indirekt. Nicht das
Rhizom selber dringt tiefer in den Boden vor, sondern es wird durch zunehmende Ansamm-
lung organischer Substanz tiefer in den Boden verlagert. Tiefer gelegene Rhizome bilden
dann dickere Module und Halme aus. Somit werden Schilfbestinde langfristig dicker, wenn
sie sich dndern. Eine derartige Entwicklung findet nicht zwingend statt. Es gibt keine
Anderung wenn neue Rhizommodule oberflichennah wachsen oder bei geringer Ansammlung

organischen Materials.

Bei Rhizomen aus Besetzungslinien und etablierten Bestinden mit einer Gesamtlinge von
150 m wurde nur eine vegetative Reproduktion durch die Bildung von Ramets nachgewiesen.
Die Seltenheit legt die Vermutung nahe, dass es sich um eine erzwungene Klonierung

handelte. Damit ist die Selbstklonierung nicht Bestandteil der Habitatbesetzung von Schilf.
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Wie lasst sich das Wachstum der Rhizome im Sinne einer Strategie interpretieren? Mit dem
unterirdischen Rhizom kann Schilf neue Habitate erreichen, diese jedoch miissen auch
geeignete Bedingungen fiir die oberirdischen Halme bieten. Die Zustinde der Halme im
Untersuchungsjahr liefern Hinweise auf halmspezifische Lebensbedingungen, die im
Folgenden als Mikrohabitat bezeichnet werden. Als tot bezeichnete Halme sind oberirdisch
bis in das vertikale Rhizom hinein abgestorben. Fiir diese Halme waren die Bedingungen des
Mikrohabitates ungeeignet. An Rhizommodulen, die in toten Halmen enden, wachsen mittel-
lange bis lange Module. So werden ortsferne und eventuell besser geeignete Mikrohabitate
besetzt. In geeigneten Habitaten sterben die Halme nach der Vegetationsperiode im unteren
Bereich nicht vollstdndig ab. Im folgenden Jahr wachsen meist mehrere Halme aus kurzen bis
mittleren Modulen in der Nihe des noch griinen Halms. Damit wéchst Schilf nach Gesetz-
miBigkeiten, die von SUTHERLAND & STILLMANN (1988) anhand von Modellen fiir Pflanzen
mit Rhizomen ermittelt wurden:

o Je geeigneter das Mikrohabitat ist, desto hoher ist die Verzweigungswahrscheinlichkeit

der Pflanze in diesem Bereich.
o  Die Internodien der Pflanze sollten kleiner werden, wenn sie in einem geeigneten
Mikrohabitat wichst.

In der vorliegenden Arbeit wurden zwar nicht Internodien-, sondern Modulldngen gemessen,
das Resultat ist aber dhnlich. Die Neubildung von Halmen folgt einer einfachen Regel, die fiir
Blitter als ,,put leaves where leaves did well last year” formuliert wurde (WALLER &

STEINGRAEBER 1985).

Bei Schilf entstehen so in geeigneten Habitaten schnell hohe Halmdichten, ungeeignete
Habitate werden durch langes, unverzweigtes Rhizom iiberwunden. Das Wachstum von Schilf
entspricht einer Kombination von Wachstumsformen klonaler Pflanzen, die als Phalanx-Typ
und als Guerilla-Typ bezeichnet werden (CLEGG (1978) zitiert nach HARPER (1981)). Der
Guerilla-Typ bildet lange einzelne Module, die sich schnell ausdehnen. Dies entspricht dem
Wachstum von Schilf in weniger geeigneten Habitaten. Der Phalanx-Typ wichst mit kurzen
Modulen in hohen Dichten und dehnt sich weniger schnell aus. Diese Merkmale
charakterisieren das Wachstum von Schilf geeigneten Habitaten. Die Stellung einer Pflanze
im Guerilla-Phalanx-Gradienten kann sich verschieben, entweder im Laufe des Lebens
(WALLER & STEINGRAEBER 1985) oder abhingig von sich dndernden Umweltbedingungen
(LoveTT DousT & LOVETT DousT 1982). Eine Kombination dieser Strategien wurde

beispielsweise bei der Uferpflanze Juncus articulatus (Gliederbinse) beschrieben
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(BERNHARDT 1995) und als Anpassung an Schwankungen von Wassertiefe und Nahrstoff-
gehalt im Uferbereich interpretiert. Die Besonderheit bei Schilf ist, dass die Rhizome
verbunden bleiben und sich damit die Wachstumsformen von Teilen eines Individuums

unterscheiden.

Guerilla- und Phalanx-Wachstum werden hédufig als Strategie einer Pflanze bezeichnet. Der
Begriff , Strategie beinhaltet eine evolutionire Anderungen einer Pflanze, d.h. die
entsprechende Eigenschaft ist genetisch fixiert (HARPER 1977). Eine breite Amplitude eines
Merkmals als Anpassung an eine vielfdltige Umwelt wird von LLOYD (1984) als ,labile
Strategie* bezeichnet. Der Begriff ist fiir Schilf mit seiner hohen morphologischen
Variabilitdt anwendbar. Eine ,, Taktik* ist eine phdnotypische Merkmalsausprigung und nicht
genetisch fixiert. Einzelne Module von Pflanzen kdnnen unterschiedlichen Selektionsdriicken
unterliegen (HARPER 1981). Auch fiir Schilfhalme liegen geeignete oder ungeeignete
Mikrohabitate vor. Schilfindividuen konnen Bereiche mit unterschiedlichen Merkmalen als
Anpassung an solche partiellen Selektionsdriicke aufweisen. Damit verfolgen Teile eines
Individuums unterschiedliche Taktiken. Das Wachstum von Schilf ldsst sich also insgesamt

als ,.labile Strategie der standortbedingten Teil-Taktiken* bezeichnen.

Die phénotypische Vielfalt der Rhizome und Halme ist Bestandteil der Strategie zur
Habitatbesetzung von Schilf. Dabei bleiben die unterschiedlich gewachsenen Teile eines
Individuums verbunden. Aufbau und Erhalt der Verbindungen zwischen den potenziell
physiologisch selbststindigen Teilen einer Pflanze erfordern die Investition von Ressourcen.
Sie sollten iiber evolutiondre Zeitraume nur bestechen bleiben, wenn sie fiir die Pflanze
Vorteile bringen (PITELKA & ASHMUN 1985). Ein weiterer Vorteil einer Ramet-Bildung ist,
dass der Tod eines Ramets andere Ramets des Genets unbeschidigt lidsst und so die Uber-
lebensrate lokal adaptierter Genets steigert (ASHMUN et al. 1982). Schilf ist aber nicht durch
lokal adaptierte Genets gekennzeichnet, sondern durch lokal adaptierte Teile von Individuen.
Die Teiltaktiken innerhalb eines Individuums erklidren das Fehlen der Selbstklonierung. Eine
physiologische Verbindung zwischen Pflanzenteilen reduziert Risiken bei der Habitat-
besetzung indem sie eine Integration von ungleichmifig verfligbaren Ressourcen ermoglicht
(HARTNETT & BAzzAz 1983, PITELKA & ASHMUN 1985). Im Falle eines besetzten, aber
ungeeigneten Standortes kann der weitere Rhizomvortrieb durch Versorgung mit Assimila-
tionsprodukten und Sauerstoff gewihrleistet werden. Dazu miissen besetzende Rhizome in

Verbindung zu Rhizomen mit assimilierenden Halmen an geeigneten Standorten bleiben. Die
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experimentelle Trennung von Rhizomverbindungen verringert Wachstum und Uberlebensrate
der so entstandenen Ramets an ungiinstigen Standorten, nicht aber an gilinstigen (AMSBERRY
et al. 2000). Im Uferbereich von Gewissern konnen gilinstige Habitate unregelmifig verteilt
und instabil sein. Es gibt also keine dauerhaft geeignete Mindestgrofe fiir Rhizome, sie

bleiben verbunden.

Infolge der Wachstumsstrategie von Schilf entstehen in giinstigen Habitaten schnell hohe
Halmdichten. Klonale mehrjéhrige Pflanzen sollten Strategien entwickelt haben, bei denen
durch interne Kontrolle eine Konkurrenz zwischen den Sprossen vermieden wird. Die Halme
sollten also nicht an der gleichen Stelle wachsen. Aufgrund dieser Kontrolle sollte das
»-3/2 power law* nicht fiir diese Pflanzen gelten und ,self-thinning” vermieden werden
(HUTCHINGS 1979). Bei Schilf, einer ebenfalls klonalen und mehrjéhrig iiberdauernden
Pflanze, treten hohe Halmdichten und langfristiges ,,self-thinning* auf, der ,,standing crop*
bleibt dabei aber immer hoch. Im Vergleich zur Dichte erreicht Schilf einen hdheren
»standing crop® als andere, vergleichbare Pflanzenarten (HUTCHINGS 1979). Eine effektive
Habitatbesetzung in Form hoher Halmdichten scheint bei Schilf bedeutsamer zu sein als die
Vermeidung einer ,narzisstischen Konkurrenz (Begriff nach HARPER (1981)). Oder,
neutraler formuliert, als Uberschneidungen bei der Ressourcennutzung der Halme eines
Individuums. Diese Uberschneidungen kénnen bei Schilf weitgehend intraindividuell sein,
was sich begrifflich nicht mit einer Konkurrenz als Beziehung zwischen Organismen
vereinbaren ldsst. Der hohe ,,standing crop™ und seine Unabhéngigkeit von der Halmdichte

sprechen jedenfalls gegen eine nachteilige Auswirkung hoher Dichten.

Nach den beschriebenen Zusammenhdngen ist es weitgehend von Umwelteinfliissen
abhingig, ob Schilf mit diinnen, kurzen Halmen in hohen Dichten oder mit dicken Halmen in
geringen Dichten wéchst. Morphologische Unterschiede zwischen Bestinden werden in der
Literatur aber iiberwiegend auf genetische Ursachen zuriickgefiihrt. Demnach handelt es sich
um verschiedene Schiltklone mit jeweils hoher Angepasstheit. Aus gleich bleibenden
Halmeigenschaften nach Verpflanzungen (KoppiTz et al. 2000, KUHL & ZEMLIN 2000,
ROLLETSCHEK et al. 1999) oder unterschiedlichen Halmeigenschaften an vergleichbaren
Standorten (KoPPITZ 1999, KOPPITZ et al. 1997, KUHL et al. 1999) wird auf genetisch fixierte
Unterschiede der Morphologie gefolgert. Die vorliegende Arbeit kann und soll nicht
widerlegen, dass es duBerlich unterscheidbare Schilfklone geben kann. Sie zeigt aber, dass ein

GroBteil der phénotypischen Unterschiede auf der Plastizitidt von Schilf beruht. Weiterhin gilt:
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,»Die Hypothese, dass eine bestimmte Manifestation plastischen Verhaltens adaptiv ist, ist
sehr viel risikoreicher und braucht mehr Voraussetzungen als die Hypothese, dass die
Verhaltensplastizitit selber adaptiv ist (WEINER (1988) in eigener Ubersetzung; Verhalten ist
hier die Reaktion von Pflanzen auf Umwelteinfliisse). Unter diesen Voraussetzungen ist es
nicht schliissig, bei Schilf Klone mit hoher Angepasstheit zu vermuten. Nach anderen
Literaturangaben bendtigt umgepflanztes Schilf vier Jahre um sich neuen Gegebenheiten
anzupassen. Dabei dndern sich Dichte, Liange und Durchmesser der Halme sowie Blattlinge
und -farbe (HASLAM 1990). Die vorliegende Dissertation zeigt nicht nur die Entwicklungs-
moglichkeiten von Schilf auf Bestandsebene, sondern belegt auch die Plastizitit innerhalb von
Individuen. Die ausgeprigte Fihigkeit zur Anderung der Angepasstheit ermoglicht es Schilf:
,unter ungestorten Bedingungen [...] etwa 200 Jahre lang fortleben und sich dabei stindig
verjiingen zu konnen (KOVACS 1990). Andere Autoren schreiben von einem moglichen Alter
der Schilfpflanzen von tausend Jahren (KUHL & NEUHAUS 1993) bzw. von unbegrenzter
Lebensdauer (RODEWALD-RUDESCU 1974). In einem wechselhaften Lebensraum ist das nicht

mit der Annahme genetisch bedingter enger Reaktionsnormen vereinbar.

Die hier vorgestellte ,,labile Strategie der standortbedingten Teil-Taktik* und die damit einher
gehenden Halmeigenschaften erklidren einige Beobachtungen zum Wachstum von Schilf. In
tiefem Wasser wachsen dickere Halme (VRETARE et al. 2001, WEISNER & STRAND 1996).
Grofle Wassertiefen sind eher ungeeignete Habitatbedingungen, weil Halme erst spat Blatter
ausbilden und damit assimilieren konnen. Die dort auftretenden Halme entspringen langen
Rhizommodulen und sind groB. Die Biiltenbildung vor riickldufigen Bestdnden kann durch
verstarktes Wachstum an wenigen nicht geschiadigten Halmen erklirt werden. Die Erkldrung
in diesem Abschnitt basieren auf der Annahme, dass eine griine Halmbasis ein Indiz fiir
geeignete Habitatbedingungen ist. An diesen Halmen wachsen kurze Module. Abgestorbene
Halme funktionieren als eine Art Schnorchel fiir die Versorgung des Rhizoms mit Luft. Dies
geschieht iiber einen Gasdruck durch lebende Halme (ARMSTRONG et al. 1988, BRIX et al.
1996) oder durch =z.B. windinduzierte Druckunterschiede zwischen Halmstoppeln
(ARMSTRONG et al. 1996¢). Davon unabhingig miissen die Halmbasen stehen bleiben und die
Wasseroberflache iiberragen. Ein Absterben an der Bodenoberfliche oder darunter kann
demnach als Indiz fiir eine Schiddigung oder schlechtes Wachstum des Halmes angesehen
werden. Es gibt allerdings zwei Einschrinkungen der vorgestellten Zusammenhénge, beide
betreffen das Fehlen von natiirlichen Klonierungen. Das maximale Alter von Schilfrhizomen

wird mit 20 Jahren angegeben (RODEWALD-RUDESCU 1974). Ein altersbedingter Tod wiirde
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die mogliche Grofle integrierter Individuen begrenzen und zur Entstehung von Ramets fiihren.
Es ist aus der Literaturangabe jedoch nicht ersichtlich, auf welcher Basis die Angabe beruht.
Zweite Moglichkeit der natiirlich stattfindenden Selbstklonierung sind Legehalme, die in den
untersuchten Bestdnden gelegentlich auftraten. Wenn Legehalme am Ende der Vegetations-
periode absterben, sind die daraus entspringenden Halme aus einer Reproduktion durch
Selbstklonierung entstanden. Beide Einschrinkungen beeinflussen nicht die prinzipielle

Strategie der Habitatbesetzung bei Schilf.

Die Auswirkungen der Habitatbesetzung auf das entsprechende Gewaisser und Unterschiede
zwischen den E-Typen lassen sich in Karpfenteichen nicht vergleichbar quantifizieren. Die
Rohrichte werden im Bedarfsfall gemédht. Fliche und Ausdehnungsgeschwindigkeit liefern
eher Aussagen iiber die Bewirtschaftung als tiber das Wachstumsverhalten der Schilfbestdnde.
Demzufolge gibt es keinen Zusammenhang zwischen der Teichfliche und dem Anteil der
Rohrichtflichen. Die flachen Karpfenteiche wiirden ohne Mahd im Verlauf weniger Jahre
vollstindig zuwachsen. Die Uferlinge als Mal fiir die Strukturvielfalt wird durch die
Rohrichte erhoht. Ausnahme sind wenige Teiche mit sehr ausgepridgtem Rohricht. Die
Uferseite hat einen erkennbaren Einfluss auf die Ausdehnung der Rohrichte. An den Ostufern
der Teiche ist sie weniger ausgeprigt als an westlichen Seiten. Die Ursache sind Erosionen
durch die in Mitteleuropa vorherrschenden Westwinde. Es entstehen Oberflichenstromungen,
die am Ostlichen Brandungsufer Nihrstoffe und feines Material auswaschen und zum
westlichen Verlandungsufer transportieren, wo Uferpflanzen dann bessere Wachstums-
bedingungen finden. Die Pflanzenbestinde des Ostufers werden durch Wind, Wellen,
Getreibsel und Eisgang beeintriachtigt. Unterschiede des Rohrichtwachstums in Abhingigkeit
von der Uferseite sind in natiirlichen Gewdssern hdufig. Sie lassen sich auch in
Karpfenteichen beobachten, die durch ihre geringe GroBe eine vergleichsweise geringe

Angriffsflache fiir Wind bieten und die Bewirtschaftung den Effekt {iberlagern kann.

In den Versuchsteichen konnte der Einfluss der Wassertiefe auf die Ausdehnung von Schilf
unter Versuchsbedingungen {iberpriift werden. Die innerhalb einer Vegetationsperiode
erreichte Ausdehnung hidngt direkt von der Wassertiefe an der entsprechenden Stelle des
Bestandes ab. Die jungen Austriebe von Schilf wachsen mit Speicherstoffen aus dem Rhizom.
Erst wenn sie die Wasseroberfliche erreichen, konnen sie Blétter ausbilden und durch
Fotosynthese eigene Néhrstoffe produzieren. Je tiefer das Wasser ist, desto mehr Speicher-

stoffe miissen in den anfanglichen Aufbau des Stingels investiert werden. Schilf kann daher
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in flachem Wasser ofter austreiben und sich schneller ausdehnen. Bei einer Wassertiefe von
1,3 m stagniert die Ausdehnung, zumindest bei Invasionsschilfbestdnden. In Karpfenteichen
wurde die genannte Maximaltiefe auch von anderen Bestinden nicht iiberschritten, in
natiirlichen Gewissern kann Schilf jedoch in Wassertiefen bis 2,5 m vordringen (RODEWALD-
RUDESCU 1974).
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44  DIE E-TYPEN ALS TAKTIKEN

Schilfbestinde unterliegen einer stindigen Anderung. Durch unvollstindigen Abbau
abgestorbener Schilthalme und durch Eintrage aus externen Quellen sammelt sich organisches
und anorganisches Material in den Rohrichten. Die Dicke der Auflage steigt, der Gewésser-
boden hebt sich und das Ufer wird in Richtung Gewissermitte verlagert. Schilfbestdnde
beeinflussen also langfristig ihren eigenen Standort. Im vorhergehenden Abschnitt wurde die
Anpassungsfahigkeit von Individuen an wechselnde Habitatbedingungen beschrieben. Daher
sollte sich langfristig auch die Taktik der entsprechenden Bestinde dndern und zwar in einer
gerichteten Weise, die sich der Anderung des Ufers anpasst. Dieser Vorgang wird hier als
Verlandung durch Schilf bezeichnet, um ihn gegen die Sukzession als Anderung von
Pflanzengesellschaften abzugrenzen. Die Entwicklungs-Typen entsprechen zeitlichen
Zustinden der Verlandung. Unter der Annahme einer ungestort ablaufenden Bestands-

entwicklung lassen sie sich aufeinander folgenden Stadien zuordnen (Abb. 23).

Abb. 23: Die Verlandung in ungestorten Schilfrohrichten von Invasionsschilf iiber stabiles
Zentralschilf zu Riesenschilf (von links).

Neue Habitate sind anfénglich durch Invasionsschilf gekennzeichnet. Das Schilf wéchst nahe
der Bodenoberfliche und hat diinne, kurze Halme in heterogenen Dichten. Diese Bestéinde
dehnen sich schnell aus. In mittig gelegenen Bereichen sammelt sich bei ansonsten stabilen
Bedingungen zunehmend Material an. Die Rhizome werden tiefer in den Boden verlagert und
die Halmdurchmesser grofler. Das Schilf entwickelt sich zu stabilem Zentralschilf. Wenn sich
weiterhin Material ansammelt, entsteht mit der Zeit Riesenschilf mit sehr dicken und langen

Halme in spérlichen Dichten.
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Dieser Ablauf ist nicht zwingend oder irreversibel. Eine Vielzahl von Faktoren kann die
Ansammlung von Material im Rohricht beeinflussen. Der Eintrag aus externen Quellen in das
Rohricht hingt von Wind- und Stromungsrichtung ab, der Abbau organischer Substanzen von
Temperatur und Sauerstoffgehalt des Wassers. Eine Abnahme der Auflage im Rohricht und
damit eine umgekehrte Entwicklung eines Bestandes ist ebenfalls moglich. In
Untersuchungen von HASLAM (1969a) stiegen Halmdichten nach Entfernung der organischen
Auflage deutlich an, die Durchmesser nahmen ab. Nach einer Mahd von Schilfbestinden
werden die Durchmesser ebenfalls kleiner und die Halme bleiben kiirzer. Vergleichbare
Auswirkung kénnen auch natiirliche Einfliisse wie Frost oder Anderungen des Wasserstandes
haben (GUSEWELL et al. 2000, HASLAM 1969b, KRISCH et al. 1979, VAN DER TOORN & MOOK
1982). Die Abfolge von E-Typen lauft nur in ungestorten Schilfbestinden in der dargestellten
Weise ab.

Die langfristige Anderung des E-Typs bedeutet eine Anderung der Wachstumstaktik der
Schilfbestdnde. Anfénglich liegen die Schwerpunkte des Wachstums auf der Ausdehnung und
der schnellen Besetzung neuer Habitate. Spater entwickeln sich grofere Halme, die wahr-
scheinlich konkurrenzstérker gegeniiber im Laufe der Sukzession folgende Pflanzenarten
sind. Fiir den entsprechenden Schilfbestand selber ist die langfristige Anderung des E-Typs
aber nicht positiv im Sinne einer Weiterentwicklung. Dafiir spricht der von der Dichte
unabhingige ,,standing crop®. Auch sinken die Variationskoeffizienten von Durchmesser und
Lange mit der Entwicklung vom Invasionsschilf zum stabilen Zentralschilf. Der Variations-
koeffizient einer Eigenschaft ist ein Mal} fiir ihre Angepasstheit (COCKBURN 1995). Mit der
langfristigen Entwicklung der Bestéinde steigt ihre Angepasstheit. Damit nimmt aber die
Féhigkeit ab, auf wechselnde Habitatbedingungen reagieren zu kdnnen. Das Wachstum von
Schilfindividuen folgt der beschriebenen labilen Strategie der standortbedingten Teil-
Taktiken. Auf Bestandsebene liegt der Schwerpunkt in neu besiedelten Habitaten oder bei
wechselhaften Bedingungen auf der Labilitit und damit auf lokalen Anpassungen. Unter den
stabilen Gegebenheiten in zentralen Rohrichtbereichen verschieben sich die Bestands-
eigenschaften zu Gunsten einer Minimierung der Varianz angepasster Halme. Die Gesamt-
strategie wird stabiler, die Unterschiede zwischen Bestandsteilen geringer. Die Variations-
koeffizienten von Riesenschilthalmen konnen die von stabilen Bestinden aber wieder
iiberschreiten. Die Angepasstheit nimmt im Laufe der weiteren Bestandsentwicklung wieder
ab. Moglicherweise handelt es sich um eine Alterserscheinung unter ungiinstiger werdenden

Bedingungen bei zunehmender Verlandung. Sehr groBwiichsige Schilftypen werden als
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Mangelerscheinung beschrieben (GUTHRUF et al. 1993), zeigen eine niedrigere Stresstoleranz

(HANGANU et al. 1999) und sind anfilliger fiir Parasitenbefall (TSCHARNTKE 1999).

Die Verdnderung der Schilfbestéinde im Laufe der Verlandung ldsst sich nur schwer durch
gingige Strategickonzepte beschreiben. Diese basieren grundsétzlich auf der Unterscheidung
von Arten. Die Anderung von Schilf ist hingegen eine zeitliche Entwicklung einer Art, evtl.
sogar eines Individuums, als Reaktion auf verdnderte Standortbedingungen. Entscheidende
Kfriterien fiir die Einordnung nach dem r-K-Konzept wiren die Investition von Ressourcen in
die Reproduktion, die individuelle Uberlebensrate und die Anzahl der Nachkommen (GADGIL
& SOLBRIG 1972). All das sind Aspekte einer relativen Fitness, im beschriebenen Verlauf der
Verlandung dndert sich aber die absolute Angepasstheit. Die Fitness einer klonalen Pflanze,
die Habitate iiberwiegend durch Wachstum besetzt und dabei potenziell unsterblich ist, ldsst

sich kaum bewerten. Das Gleiche gilt fiir das C-S-R-Modell nach GRIME (1977).

Die beschriebene Abfolge setzt drei Entwicklungstypen in eine zeitliche Reihenfolge. In den
Karpfenteichen kommen zwei weitere E-Typen vor, das Steiluferschilf und das Biiltenschilf.
Diese sind alternative Entwicklungen eines Schilfbestandes. Steiluferschilf entsteht an
geschotterten Ufern, an denen schnell groBe Wassertiefen erreicht werden (Abb. 24). Diese
Bereiche werden langfristig mit tief gelegenen Rhizomen besetzt aus denen grofle Halme
entspringen. Unter den genannten Bedingungen wird Invasionsschilf langfristig immer durch
Steiluferschilf ersetzt werden. Eine umgekehrte Entwicklung ist nicht wahrscheinlich.
Biiltenschilf bildet sich durch Verfilzung von Rhizomen, Wurzeln und unteren Halm-
abschnitten, in denen sich Material sammelt. So liefert sich Schilf eine eigene Wachstums-
grundlage. Die Halme wachsen dann nahe der Wasseroberfldche aus dem Rhizom, sind diinn
und bilden hohe Dichten aus. Einzelne Biilten sind mit wenigen Rhizomen im Boden
verankert, die sich zur Wasseroberfliche hin verzweigen (Abb. 24). Neue Biilten entstehen
durch Halme, die aus den Rhizomen im Boden unter der ausgeprigten organischen Auflage
entspringen. Die Anderung von Biiltenschilf in eine der in Abbildung 23 dargestellten Verlan-
dungsstadien ist vorstellbar, wenn der Wasserspiegel sinkt und die Biilten dem Boden

aufliegen.
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Abb. 24: Alternative Entwicklungen: Steiluferschilf (links) und Biiltenschilf.

Steiluferschilf ist wahrscheinlich keine Taktik mit einer adaptiven Bedeutung sondern entsteht
infolge einer speziellen und in natiirlichen Gewéssern seltenen Uferstruktur. Biiltenschilf
entspricht einer Kombination von Taktiken in einer horizontalen Abfolge. Im Boden wachsen
Rhizome mit langen Modulen und groen Halmen in geringen Dichten. An diesen Halmen
bilden sich mit der Zeit Biilten, aus denen kleine Halme in hohen Dichten entspringen. Je
hoher die Halme entspringen, desto diinner sind sie. So lassen sich die labyrinthartige Struktur
der Bestdnde und der hohe Variationskoeffizient der Halmdurchmesser und -ldngen erklaren.
Auch die Halmdichte ist hoher als bei anderen E-Typen, die bei ausgepréigter organischer

Auflage wachsen.

Die vorliegende Arbeit hat gezeigt, dass sich Schilfbestinde langfristig gerichtet dndern
konnen. Wenn eine Anderung stattfindet, werden die Halme des Bestandes dicker. Die hier
dargestellten Zusammenhénge deuten die Unterschiede zwischen den Bestinden auf der Basis
dieser Ergebnisse. Es konnte jedoch kein Schilfbestand lange genug untersucht werden, um
die beschriebenen Ubergiinge zwischen den Verlandungsstadien nachzuweisen. Die zeitliche
Abfolge der E-Typen wird vorgestellt, um eine Alternative zur Erklarung der Unterschiede
zwischen Bestdnden anzubieten. Die Unterschiede miissen nicht als Folge adaptierter Klone
entstehen, also auf einer hohen genetisch fixierten Angepasstheit beruhen. Sie konnen auch
Ausdruck zeitlicher Zustinde einer fortlaufenden Anpassung sein. Die Variabilitit von
Individuen und damit ihre Mdglichkeit zur Anderung der Angepasstheit schlieBt nicht aus,
dass diese Variabilitdt selber genetisch fixiert ist und sich Ausmafl und Geschwindigkeit der

Entwicklung zwischen Klonen unterscheiden kdnnen.
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45 SCHLUSSWORT

Im abschlieenden Teil der Arbeit werden die Ergebnisse so knapp wie moglich zusammen-

gefasst und liberpriift, inwieweit die eingangs gestellten Fragen beantwortet wurden.

o  Wie wichst ein Schilfhalm?

Die Linge eines Schilfhalmes wird von seinem Durchmesser begrenzt. Der {iberwiegende
Teil der Schilfhalme wéchst bis Anfang August durch apikales Wachstum. Einige auffillig
dicke Halme wachsen ab dem genannten Zeitpunkt durch ein reines Streckungswachstum und

erreichen am Ende der Vegetationsperiode grofle Langen.

o  Wie wachsen Schilthalme in Bestdnden?

Zwischen dem Wachstum von Schilfhalme aus verschiedenen Bestinden gibt es sehr
deutliche Unterschiede. Die morphologischen Eigenschaften der Halme unterscheiden sich in
ihrer Auspragung zu einem gegebenen Zeitpunkt und in ihrer Entwicklung im Jahresverlauf.
Stark vereinfacht gibt es Bestinde in denen diinne und kurze Halme mit jahrlich mehren
Austrieben wachsen. Diese Bestdnde haben hohe Halmdichten und dehnen sich schnell aus.
Das andere Extrem sind stagnierende Bestdnde, in denen wenige gro3e Halme in geringen
Dichten vorkommen. Es gibt Zwischenformen und Sonderstadien. Die Entwicklungstypen

lassen sich als zeitliche Stadien einer langfristigen Anderung der Schilfbestinde verstehen.

o  Wie besetzt Schilf Habitate?

Schilf besetzt Habitate durch eine Strategie, bei der physiologisch integrierte Teile der Pflanze
unterschiedliche Wachstumstaktiken auspridgen konnen. Ungeeignete Habitate werden mit
langen Modulen durchwachsen, die in dicken und langen Halmen enden. An geeigneten
Standorten bilden sich vermehrt kurze Module, die oberflichennah entspringen und diinne,
kurz bleibende Halme ausbilden. Diese Strategie profitiert von verbundenen Modulen. Es
kommt daher bei Schilf nicht zur Selbstklonierung, eine vegetative Fortpflanzung mit daraus
entstehenden Ramets ist selten und erzwungen. In den untersuchten Bestdnden wurde nur eine
Klonierung beobachtet, eine andere Form erfolgreicher Fortpflanzung wurde nicht gefunden.

Die Habitatbesetzung von Schilf ist im Wesentlichen ein Wachstumsvorgang.
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Diskussion

Der Beitrag der vorliegenden Arbeit zur Populationsdkologie von Schilf liegt

o in der Erarbeitung einiger erstmalig quantitativ dargestellter Zusammenhinge und
Besonderheiten des Wachstums,

o in der Erarbeitung von Unterschieden zwischen Schilfbestinden, die auf Wechsel-
wirkungen zwischen den Halmen des Bestandes beruhen und nicht auf Umwelteinfliissen
oder genetischen Ursachen basieren,

o in der Erarbeitung einer Strategie der Habitatbesetzung von Schilf mit der Moglichkeit
der Anderung der Angepasstheit von Schilfindividuen und dementsprechend auch von

Bestinden.

Natiirlich bleiben weiterhin viele Fragen offen, die offensichtlichste ist vielleicht die Ursache
des Schilfsterbens. Hierzu liefern die vorliegenden Ergebnisse keine Erkldrung, in den
Karpfenteichen wichst Schilf auflerordentlich gut. Es bleibt zu hoffen, dass aus der Arbeit
weitere Fragen entstehen, denn nur dann hat sie neue Aspekte eroffnet. Und damit wird der
Leser mit einem Zitat von BEGON, HARPER und TOWNSEND (1986) entlassen: ,,The beauty of
ecology is that it challenges us to develop an understanding of very basic and apparent
problems, in a way that recognizes the uniqueness and complexity of all aspects of nature but

seeks patterns and predictions within this complexity rather than being swamped by it.”
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