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Okologische Untersuchungen an der Verschiedenblittrigen
Kratzdistel (Cirsium helenioides [L.] Hill) in Oberfranken

Teil III: Cirsium helenioides-Bliitenkdpfe und ihr assoziierter Insektenkomplex
— Maria Romstock —

Zusammenfassung

Zusammensetzung und Variabilitit des Insektenkomplexes in den Bliitenképfen von Cirsium helenioi-
des werden beschrieben. Aus Larvenpopulationen endophytischer Insekten und ihrer Frefifeinde wird in
jeder Vegetationsperiode neu innerhalb der Bliitenképfe der Wirtspflanze ein ,Mikro-Okosystem“ aufge-
baut. Primirkonsumenten stellen dabei die Larven von Bohrfliegen (Tephritidae), Risselkifern (Curculio-
nidae) und Kleinschmetterlingen (Microlepidoptera) dar. Die Artzusammensetzung der mit C. helenioides
vergesellschafteten Primirkonsumenten (die ,Gilde* der Phytophagen) zeigt einen qualitativen Aufbau,
der auch fiir weitere Cardueen-Insekten-Systeme typisch ist. Quantitativ wird die Gilde — im Vergleich zu
dhnlichen Systemen — in hohem Grad von einer einzigen Art, der Bohrfliege Tephritis conura Loew (Tephri-
tidae) dominiert: Die Belastung der Wirtspflanze durch T. conura zeigt zwischen einzelnen Populationen
nur geringe Schwankungen (Durchschnitt: 40—50% befallene Kopfe der Pflanzenpopulation, 8.9 Larven
pro befallener Bliitenkopf). Durch den hohen und von Jahr zu Jahr konstanten Befall durch phytophage
Insekten verliert die Wirtspflanze stindig durchschnittlich 50% ihrer méglichen Samenproduktion. Eine
zusitzliche ,,sink“-Funktion befallener Blitenképfe kann mikrokalorimetrisch nicht nachgewiesen wer-
den. Der Phytophagenbefall wirkt sich — zumindest mittelfristig — nicht auf die Dichten der Pflanzen-
population aus.

Abstract

Structure and variability of the insect complex in flower heads of Cirsium helenioides are described. Lar-
val populations of endophytic insects and their predators build up a “micro-ecosystem” within the flower
heads in each growing season. Primary consumers are larvae of tephritid flies (Tephritidae), weevils (Curcu-
lionidae) and moth species (Microlepidoptera). The species composition of primary consumers associated
with C. helenioides (the structure of the “guild” of phytophagous insects) is typical for a wide range of
Cardueae insect systems. In comparison to other systems, the guild in C. belenioides is dominated to a high
degree by a single species: the tephritid fly Tephritis conura, which shows high attack rates with only small
fluctuations from year to year and from population to population (average: 40—50% attacked flower heads
in a plant population, 8.9 larvae/attacked flower head). Attack of phytophagous insects reduces seed
production in C. helenioides by about 50%. Develloping larvae cause no additional energy sink in attacked
flower heads. Population densities of the host plant are — at least within the time period investigated — not
influenced by the associated phytophages.

Einleitung

Blutenkopfe von ,Disteln“ und Flockenblumen (Tribus Cardueae, Familie Asteraceae)
stellen ,,Mikro-Okosysteme* dar. Endophytisch lebende Larven zahlreicher Insekten nutzen
als Primirkonsumenten die Biomasse, die von der Pflanze als Produzent zum Aufbau der
Bliitenkopfstrukturen bereitgestellt wird. Entomophage, ebenfalls innerhalb des Bliitenkopfs
lebende Frefifeinde dieser phytophagen Larven bilden die Ebene der Sekundiarkonsumenten
(Parasitoide und Riuber). Im Bliitenkopf entwickelt sich somit ein dkologisches Kleinsystem
innerhalb des umgebenden Makro-Okosystems. Das Mikro-Okosystem ,,Bliitenkopf* bleibt
dabei jedoch mit der gesamten Pflanzenpopulation verbunden, denn die Gesamtheit der
Pflanzen eines Wuchsortes stellt ja den Lebensraum der Imaginalpopulationen der mit der
Wirtspflanze assoziierten Insekten dar. Hier wird iiber die Eiablage der Insektenweibchen die
Ausgangssituation fiir Prozesse innerhalb des Bliitenkopfs festgelegt (intra- und inter-
spezifische Larvalkonkurrenz, Mortalititen wihrend der Larvalentwicklung und durch
Parasitierung).
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Im Gegensatz zu komplexen Okosystemen erlaubt die iiberschaubare Artenzahl und die
einfache Struktur dieser Kleinsysteme in Distelbliitenkdpfen eine simultane Betrachtung aller
beteiligten Komponenten. Die Artenfille und die unterschiedlichen Wuchsbedingungen der
Cardueen erlauben dabei einen Vergleich von Systemen entlang zahlreicher Gradienten (z.B.
geographischer oder standortlicher Gradient, Einbeziehung unterschiedlicher Lebensform-
typen der Wirtspflanze usw.). Dabei hat es sich gezeigt, dafl Gesetzmifigkeiten im Aufbau
dieser Systeme abgeleitet werden kénnen (ZWOLFER 1987). Detaillierte Untersuchungen der
Insektenkomplexe von Distelbliitenképfen wurden von ANGERMANN (1984), ARNOLD
(1985), ESCHENBACHER (1982) und MICHAELIS (1984) durchgefiihrt. Eine Ubersicht
findet sich bei ZWOLFER (1986).

Die verschiedenblittrige Kratzdistel Cirsium belenioides (L.) Hill wurde parallel zu den
zoologischen Untersuchungen von botanischer Seite beziiglich ihrer Standortanspriiche und
ihrer pflanzensoziologischen Stellung (REIF & WEISKOPF 1988), sowie der Ursachen ihrer
Heterophyllie (WEISKOPF et al. 1988) eingehend untersucht. Der Standort der Distel zeigt
hier unmittelbaren Einfluff auf Phinologie und Vitalitit der Art; er bestimmt damit das quanti-
tative (Anzahl, Dichte und Grofle angelegter Bliitenkdpfe) und qualitative (zeitliche Koinzi-
denz, Reaktion der Pflanze auf Insektenbefall) Ressourcenangebot fiir die die Blitenképfe nut-
zenden phytophagen Insekten.

In der vorliegenden Arbeit wird die Struktur des ,,Mikro-Okosystems* in den Bliitenkop-
fen von C. helenioides beschrieben. Die zeitliche Entwicklung, die Komplexitit und Variabilitit
der Insekten-Assoziation wird untersucht. Die Auswirkungen des Phytophagenbefalls auf die
Achinenproduktion der Wirtspflanze werden analysiert.

Methoden

Bliitenkopfproben von C. helenioides fiir die zoologischen Untersuchungen stammen weit-
gehend aus Pflanzenpopulationen des bereits in Teil I (Vergesellschaftung und Standort, REIF
& WEISKOPF 1988) beschriebenen Untersuchungsgebiets in Oberfranken. Die Abschitzung
der Allgemeingiiltigkeit der Befunde wird durch den Vergleich mit Probenmaterial von C. bele-
nioides aus dem Bayrischen Wald, dem Alpenraum, aus Skandinavien und Grofibritannien
ermoglicht.

Grundlage der Untersuchungen des Insektenkomplexes in den Blitenkopfen von C. hele-
nioides stellt die statistische Auswertung von Freilanddaten aus natiirlichen Distelpopulationen
dar. In je nach Fragestellung unterschiedlichen zeitlichen Abstinden wurden dazu Proben aus
einzelnen Pflanzenpopulationen entnommen. Als ,Pflanzenpopulation“ wurden Bestinde
gewertet, die durch mindestens 500 m breite , distelfreie* Zwischenraume getrennt sind. Die
perennierende Lebensform der Wirtspflanze macht die Abtrennung einzelner Pflanzenindivi-
duen im Gelinde unméglich. Bei der Probennahme stellten daher die Blithsprosse der Pflanze
die Sammeleinheit dar. Einzelne Blithsprosse wurden so tief abgeschnitten, dafi alle daran vor-
handenen Knospen bzw. Blitenkopfe mit ihren jeweiligen Lagebeziehungen am Sproff erhalten
blieben. Bei der Probennahme wurden unterschiedliche Entwicklungsstadien der Sprosse mit
ithrem Anteil an der Gesamtproduktion im Standort beriicksichtigt. Ebenso wurden die unter-
schiedlichen Verteilungsformen der Pflanze (Einzelsprosse, Sprofibestinde verschiedener
Dichteabstufungen) mit proportionalen Anteilen bei der Probenentnahme beachtet. Innerhalb
der durch unterschiedliche Pflanzendichten oder unterschiedliche Wuchsbedingungen charak-
terisierten Gruppen erfolgte die Pflanzenwahl zufillig. Stichproben aus dem Freiland umfafi-
ten in der Regel 30—60 Blithsprosse mit insgesamt 100—200 Blitenk6pfen pro Pflanzenpopula-
tion.

Fiir alle Bliitenkopfe wurden auflere Parameter erfafit (Lage an der Pflanze, Entwicklungs-
zustand, Grofie). Thr Befall durch Insekten wurde bei der Sektion unter dem Binokular festge-
stellt. Zusitzlich wurde an den Probenstandorten Dichte, Verteilungsmuster und Phinologie
der Rosetten und Bliitensprosse, sowie der Isolationsgrad des Standorts (sein Abstand zur
nichsten ,, Pflanzenpopulation®) aufgenommen.
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Ergebnisse
1. Struktur des Nahrungsnetzes in C. helenioides-Bliitenkopfen

Die Struktur des Nahrungsnetzes in Cirsium belenioides-BlitenkSpfen ist relativ einfach:
die Larvenpopulationen von Bohrfliegen (Tephritidae) und Riisselkifern (Curculionidae) stel-
len die Primirkonsumenten dar. Sie nutzen die Biomasse von Bliitenboden, Samenanlagen und
reifenden Achinen. Als Sekundirkonsumenten treten entomophage Insekten auf, die eng an
ihre phytophagen Wirte gebunden sind (hymenoptere Parasitoide: Vertreter der Erzwespen
[Chalcidoidea] und Schlupfwespen [Ichneumonoidea]). Fakultativ phytophag bzw. entomo-
phag auftretende Arten findet man in den Larven von Kleinschmetterlingen (Tortricidae,
Cochylidae): sie nutzen sowohl pflanzliches Gewebe als auch die darin lebenden Puppen der
rein phytophagen Tephritiden. Im spiteren Sukzessionsstadium werden die Bliitenkdpfe von
Vertretern der Pallopteridae (Diptera) und Gallmiicken (Diptera: Itonididae) als Pilz- und
Detritusfresser genutzt.

Zuchten von Blitenkopfmaterial und Sektionen von Blitenképfen unterschiedlicher
geographischer Herkunft ergeben die Gesamtartenliste der mit C. belenioides-Blitenkopfen
assoziierten Insekten und erméglichen die Aufstellung des Nahrungsnetzes (Tab. 1, Abb. 1).

1.1 Artenvielfalt der Phytophagenebene

Fir den Vergleich eines bestimmten Bliitenkopfsystems mit weiteren in unserer Arbeits-
gruppe untersuchten Cardueen-Phytophagen-Systemen sind quantitative Aussagen zur Arten-
vielfalt nétig. Neben der ,species richness“ (= der Gesamtzahl der aufgefundenen Arten)
ermoéglicht dabei vor allem die mittlere ,,species packing® (= die mittlere Artenzahl oder alpha-
Diversitdt in konkreten Wirtspflanzenpopulationen) vergleichende populationsékologische
und evolutionsbiologische Aussagen iiber die untersuchten Komplexe (ZWOLFER 1987).
Alpha-Diversitit und Populationsdichten der assoziierten Arten bestimmen die aktuelle Bela-
stung der Wirtspflanze durch ihre Phytophagen.

Auf der Ebene der Phytophagen umfafit die iberregionale Gesamtliste der mit C. belenioi-
des-Blitenkopfen assoziierten Phytophagen (die ,species richness) 9 Arten. Durch grofle
Stichprobenumfinge werden hier auch seltene Arten nachgewiesen. Die mittlere Artenzahl
einer Population (die ,,species packing®) liegt in Nordostbayern jedoch nur bei 1.9 Arten (unter
Einbeziehung der fakultativ entomophagen Mikrolepidopteren: 3.6 Arten). Fiir Populationen
aus den Alpen, aus Grofibritannien, Skandinavien und den Pyrenien liegt die ,,species packing“
bei 1.5 (bzw. 2—3) Arten (Tab. 2).

Die Artenvielfalt der Phytophagen in C. helenioides nimmt damit innerhalb der Gattung
Cirsium einen mittleren Rang ein, wie eine Auswahl der in unserer Arbeitsgruppe untersuchten
Blitenkopfsysteme zeigt (Mittelwert fir 11 Cirsium-Arten: x = 2.2, s = 0.48; Tab. 3).

In Zusammensetzung und Vielfalt der Phytophagen treten regionale und geographische
Unterschiede auf. Z.B. konnte in den Pyrenien keine Bohrfliegenart nachgew1esen werden; in
Nordschweden wird T. conura durch Xyphosia miliaria ersetzt. Diese Art besitzt eine dhnliche
Skologische Nische, befilltin den iibrigen Regionen C. helenioides jedoch nicht (ROMSTOCK
1984). Kleinraumige, lokale Dichteunterschiede zeigen vor allem die selteneren Arten Orellia
ruficanda und Chaetostomella onotropbes.

1.2. Die ,Gilde“ der Phytophagen

Ein Vergleich des Aufbaus der Nahrungsnetze in Cardueen-Blitenkopfen lifit bei Phyto-
phagen eine deutliche Gildenstruktur erkennen. In 29 (eventuell sogar 38) von 51 untersuchten
Cardueen-Arten ist der Phytophagenkomplex zusammengesetzt aus (ZWOLFER 1986):

a) spezialisierten, meist Gallen induzierenden Arten, die ein frithes Entwicklungsstadium der
Blitenkopfe angreifen und aggregiert auftreten,

b) weniger spezialisierten Arten, die den Kopf in einem spiteren Entwicklungsstadium befal-
len, die Achinen nutzen und meist einzeln vorkommen,
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Tab.1: Mit C. helenioides-Bliitenkdpfen assoziierte Insekten

PHYTOPHAGE
Diptera:
Fam.Tephritidae
Tephritis conura Loew  (1844)
Orellia ruficauda Fabr. (1794)

troph. Strategie
aggreg. Frihbef.

Achénen

Chaetostomella onotrophes Loew (1846) Ach&nen+Gewebe
Xyphosia miliaria Schr. (1781) Achénen+Gewebe
Coleoptera:
Fam. Curculionidae
Larinus carlinae Ol. Achdnen+Gewebe
Larinus sp. (jaceae oder sturnus) Achinen+Gewebe
Mikrolepidoptera:
Fam., Tortricidae
Cnephasia sp. KnospenfrafB

Eucosma cana Haworth (1811)
Fam. Cochylidae
Aethes ?rubigana Treitschke (1830)
ENTOMOPHAGE (Parasitoide)
Chalcidoidea:

Fam. Pteromalidae

fakultativ entomophag

fakultativ entomophag

Wirt

Biologie
Endop., solitar

Pteromalus sp. Tephritis conura

Fam. Eurytomidae
Eurytoma sp.

Fam. Eulophidae
Crataepus marbis Walker Orellia ruficauda Endop., gregar

Tephritis conura  Endop., solitar

Crataepiella carlinarum Tephritis conura Endop., gregdr

Szelenyi + Erdds

Ichneumonoidea:
Fam. Braconidae Lepidoptera Ektop., solité&r
0. ruficauda
Fam.Ichneumonidae Lepidoptera Ektop., solitdr

Larinus sp.
DETRTTUS- und PILZFRESSER
Fam. Pallopteridae

Fam. Itonididae
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Struktur des Nahrungsnetzes

Produzent Primdarkonsumenten Sekunddrkonsumenten

TEPHRITIDAE: CHALCIDOIDEA:

Tephritis conura
Orellia ruficauda Pteromalus sp.

Crataepiella carlinarum |

Crataepus marbis

Cirsium

helenioides Chaetostomella onotrophes |

Xyphosia miliaria

CURCULIONIDAE

:

MICROLEPIDOPTERA: ICHNEUMONIDAE:

1Glypta sp.}

Aethes rubigana Ichneumonidae gen.sp.

TORTRICIDAE:

Cnephasia sp.

I
PALLOPTERIDAE

ITONIDIDAE: Detritus- und
[ Clinodiplosis cilicrus § [ Pilzfresser

ltonididae gen.sp.

: Hauptarten I:I seltene Arten [::T' Einzelfunde

Abb. 1: Struktur des Nahrungsnetzes in den Bliitenképfen von Cirsium helenioides.

c) fakultativ phytophag-entomophag lebenden und in der Regel solitir auftretenden Arten mit
weitem Wirtskreis.

Vertreter aller 3 trophischen Strategien werden auch in C. helenioides-Blitenkopfen gefunden
(Tab. 1).

Die Phytophagengilde in C. helenioides setzt sich im wesentlichen aus Vertretern der Bohr-
fliegen (Tephritiden) zusammen. Wie in allen in unserer Arbeitsgruppe untersuchten Systemen
besitzt auch hier die Gruppe der Arten mit ,,aggregiertem Frithbefall“ den stirksten Einfluf} auf
die Primirproduktion. Bei C. helenioides ist diese Gruppe durch die Bohrfliege 7. conura
vertreten. Sie stellt die am konstantesten mit C. helenioides assoziierte phytophage Art dar. Sie
konnte in 107 von 117 Pflanzenpopulationen in Mittel- und Nordeuropa nachgewiesen werden
(Tab. 4). Thr Anteil an der Gesamtbiomasse der im Blutenkopf endophytischen Insekten betrigt
in allen in Nordostbayern untersuchten Populationen mehr als 95% (bei einer Einbeziehung
der fakultativ phytophag-entomophag agierenden Mikrolepidopteren: 70—90%). T. conura
bildet innerhalb ihres weite Teile Europas umfassenden Verbreitungsgebiets genetisch und ver-
haltensbiologisch abtrennbare Okotypen aus, die einzelnen Wirtspflanzen zugeordnet werden

kénnen (KOMMA 1984, ROMSTOCK 1987, ROMSTOCK & ARNOLD 1987). Im mittel-
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Tab.2.: "Species packing" in C. helenioides-Bliitenkdpfen

Mittlere Artenzahl einer Population
Mittelwert (Standardabweichung)

Tephritidae + Tephritidae +

Curculionidae Curculionidae +

N untersuchte Lepidoptera
Region Populationen (Max=6 Arten) (Max=9 Arten)
Bayreuth * 1 1.00 (=) 1.00 (-)
Fichtelgeb. 23 1.87 (1.01) 3.87 (1.79)
Frankenw. 14 2.07 (0.92) 3.57 (1.34)
Bay.Wald 9 1.89 (1.27) 3.00 (1.32)
Zwischenwert Nordostbayern: 1.91 (1.02) 3.55 (1.61)
Alpen 1 1.18 (0.40) 2 -3
GroBbrit. 21 1.00 (0.00) 2-3
Skandinav. 36 1.36 (0.76) 2.25 (1.00)
Pyrenden 3 0 1-3
Total 118 1.47 (0.88)

* : experimentelle, allochthone Population
: Schdtzwert, da z.T. nur FraBspuren vorhanden

europiischen Verbreitungsgebiet wird von dem mit C. belenioides assoziierten Okotyp aus-
schliefllich diese Wirtspflanze genutzt.

Durch den Befall bereits frither Knospenstadien der Wirtspflanze schliefft 7. conura die
direkte Konkurrenz mit den iibrigen Phytophagen weitgehend aus, deren Eiablage in spitere
Entwicklungsstadien der Pflanze erfolgt. Beim Zusammentreffen mit weiteren Arten im
Blitenkopf besitzen Larven von T. conura stets einen deutlichen Entwicklungsvorsprung.
Weiterhin wird durch den Frafl von T. conura die Struktur des Blitenkopfs verindert und so
dessen Attraktivitit und Verfiigbarkeit fiir Eiablagen weiterer, spiter auftretender Phytophagen
negativ beeinflufit. Eventuelle indirekte interspezifische Konkurrenz der adulten Weibchen um
Eiablageméglichkeiten oder der Bohrfliegenlarven im Bliitenkopf ist damit stets asymmetrisch
(LAWTON & HASSELL 1981): T. conura-Populationen bleiben unbeeinflufit vom Vorkom-
men weiterer phytophager Insekten in der Pflanzenpopulation.

T. conura bildet auf allen untersuchten Wirtspflanzen nur eine Generation pro Jahr aus und
iberwintert wie alle Vertreter der Gattung im Imaginalstadium auflerhalb der Pflanzenstand-
orte. Uber die Uberwinterungsquartiere liegen bislang keine Informationen vor. Die Besied-
lung der Wirtspflanzenpopulationen durch den Phytophagen erfolgt jahrlich neu. Erst mit
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Tab.3: Artenreichtum und alpha-Diversitdt der Phytophagengilde
in ausgewdhlten Vertretern der Gattung Cirsium
(fakultativ entomophage Mikrolepidopteren eingeschlossen)
(nach ZWOLFER 1986).

Pflanze species richness species packing N Populationen
C. eriophorum 9 2,13 23
C. vulgare 17 2.24 72
C. canum 6 2.85 1
C. acaule 7 1.63 10
C. helenioides 8 2,53 * 67
C. tuberosum 8 2.14 14
C. salisburgense 8 2.38 14
C. erisithales 8 2.40 17
C. oleraceum 14 3.04 28
C. spinosissimum 2 1.32 16
C. palustre 9 2.04 28
C. arvense 16 2.29 190

*: Angaben fiir C. helenioides - wie auch flir die weiteren ange-
gebenen Pflanzen - berlicksichtigen hier den frithen, bereits vor dem
Aufbau der weiteren Phytophagengilde stattfindenden KnospenfrafB
durch Cnephasia sp. (Microlepidoptera: Tortricidae) nicht.

Beginn der Knospenentwicklung ihrer Wirtspflanze lassen sich die Adulten in den Pflanzen-
populationen beobachten.

Die Eiablage erfolgt in frithe Entwicklungsstadien der Knospen. Die noch geschlossenen
Knospen besitzen dabei einen Durchmesser von 9—14 mm (apikale Knospen) bzw. 5—10 mm
(seitliche Knospen). Die Linge der Rohrenbliitenanlagen betrigt zu diesem Zeitpunkt 0.2—0.8
mm. Die Eier werden in Gelegen (mittlere Gelegegrofie: 7.5 Eier/Gelege, Mehrfachbelegungen
einer Knospe durch verschiedene Weibchen kommen vor. ROMSTOCK in Vorbereitung) in
den Hohlraum der Knospe zwischen den Rahrenbliitenanlagen und den noch geschlossenen
Brakteen abgesetzt. Nach der Eiablage stirbt die Parentalgeneration ab. Wahrend des 1. Larval-
stadiums (Larvengrofle ca. 1 mm) erfolgt der Fraff an den RShrenbliitenanlagen; im 2. Larval-
stadium (1.0—1.8 mm) wird der darunterliegende Blitenboden erreicht, dessen Gewebe von
den Zweit- und Drittlarven (2—4 mm) ausschliefllich genutzt wird. Trotz des Larvalfrafles
erfolgt ein weiteres Wachstum der Bliitenknospe parallel zur Larvalentwicklung. Je nach der
Anzahl der fressenden Larven treten am Blutenboden mehr oder weniger stark ausgeprigte
Deformationen auf. Diese ahneln einfachen prosoplasmatischen Gallen, wie sie z.B. auch von
Tephritis dilacerata Loew an Sonchus arvensis L. hervorgerufen werden (SHORTHOUSE
1980). Beim Abtrocknen des Kopfes, wenn die Nihrstoffzufuhr durch die Pflanze eingestellt
wurde, ist die Verpuppung der Larven bereits erfolgt. Die Imagines der neuen Generation, die
ab Ende Juli schliipfen, verlassen die Pflanzenstandorte.
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Tab.4: Konstanz des Auftretens phytophager Insekten in
C. helenioides-Bliitenkdpfen

Region Ficht Frank Bay.W. Alp GB Skand Pyr Sum
Untersuchte

Populationen 23 14 9 1 21 36 3 M7= %
Art: nachgewiesen in N Populationen:

T. conura 21 13 9 11 21 32 0 107 = 91.5
0. ruficauda 12 6 4 0 0 10 0 32 27.4
Ch. onotrophes 9 2 2 0 0 19  16.2
X. miliaria 0 0 0 0 6 5.1
Cnephasia sp. 16 ? ? 0 0

Eu. cana 16 13 8 5 21 29 3 95 81.2
Ae. rubigana 13 2 ? ? ? ?

Larinus (2 spp.) 1 1 2 0 0 0 4 3.4
Pallopteridae 16 8 9 6 17 20 0 76  65.0
Ficht: Fichtelgebirge

Frank: Frankenwald

Bay.W.: Bayerischer Wald

Alpen: Osterr. und schweizer Zentralalpen

GB: Nordengland, Schottland

Skand:  Schweden, Norwegen

Pyr: spanische Pyrenden

Neben T. conura sind in Mitteleuropa vor allem die Bohrfliegen Chaetostomella onotrophes
und Orellia ruficanda hiufiger mit der Wirtspflanze C. helenioides vergesellschaftet. Im Gegen-
satz zu dem monophag auf C. helenioides lebendem Okotyp von T. conura besitzen beide Arten
ein ausgedehnteres Wirtspflanzenspektrum. Fiir Ch. onotrophes werden zahlreiche Arten
der Gattungen Arctium, Centanrea, Carduus und Cirsium als Futterpflanzen angegeben
(DIRLBEK & DIRLBEK 1970, HENDEL 1927); O. ruficauda wurde nach Literaturangaben
nur aus Blitenkopfen der Gattung Cirsium gezogen (HENDEL 1927, DIRLBEK 1970). Héhe
und Konstanz des Befalls durch diese beiden Tephritiden-Arten sind im Vergleich zu T. conura
weitaus variabler, die Populationsdichten liegen weit unter den Dichten der Hauptart 7. conura.

Ch. onotrophes belegt Bliitenknospen eines fortgeschrittenen Entwicklungsstadiums
(Rohrenblitenlinge 5—10 mm). Die Eier werden zu 1—3 an die Auflenseite der Knospe unter
die bereits leicht ge6ffneten Brakteen geschoben. Eine Diskriminierung bereits von T. conura
belegter Knospen erfolgt nicht. Larven von Ch. onotrophes legen im Bliitenboden horizontale
Frafiginge an, wobei Samenanlagen zerstort werden. Eine Induktion von Callus-Wachstum
durch den Fraf ist hier — wie auch bei O. ruficanda — nicht nachweisbar. Die Verpuppung
erfolgt in einem Gespinst aus Pappushaaren im Blitenkopf.

Leere Puparien, die auf den Schlupf der Imago hinweisen, wurden ab Anfang September
gefunden. Die Entwicklung einer 2. Generation in C. helenioides ist nicht méglich, da zu dieser
Zeit keine zur Eiablage geeigneten Blutenkopfe mehr zur Verfugung stehen. Das weite Wirts-
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spektrum von Ch. onotrophes schliefit jedoch die Entwicklung einer weiteren Generation in
anderen Wirtspflanzen nicht aus.

O. ruficanda wihlt fir die Eiablage ein Entwicklungsstadium des Blitenkopfs, bei dem sich
die Knospe 6ffnet und die R6hrenbliiten herausgeschoben werden. Die Eier werden zu mehre-
ren zwischen die etwa 10—15 mm langen Réhrenbliten abgesetzt. Durch den Larvalfrafl wird
das Gewebe der Rohrenbliiten und der Samenanlagen zerstért. Die Verpuppung erfolgt in
einem lose versponnenen Kokon aus Pappushaaren. Das Eiablageverhalten von O. ruficauda
tragt dazu bei, interspezifische Larvalkonkurrenz mit der frither auftretenden 7. conura zu ver-
meiden: bei starkem Befall der Knospen durch T. conura unterbleibt die Offnung der Knospen
und das Eiablagesignal fur O. ruficanda — die sichtbaren Réhrenbliiten — entfillt.

Larven von Mikrolepidopteren vertreten eine weitere trophische Strategie. In C. helenioides
wurden Excosma cana (Tortricidae) und Aethes rubigana (Cochylidae) nachgewiesen. Die Eiab-
lage der Kleinschmetterlinge erfolgt an die Auflenseite aufblithender Képfe. Die Jungraupen
bohren sich in den Blitenkopf ein und ernahren sich dabei sowohl von pflanzlichem Gewebe
als auch von den zu diesem Zeitpunkt bereits verpuppten Bohrfliegenarten. Eine Diskriminie-
rung zwischen Blitenkdpfen mit und ohne Tephritiden-Puparien erfolgt nicht. Im Mittel
betrigt die durch diesen Kleinschmetterlingsfrafl verursachte Mortalitit der Bohrfliegenpup-
pen jedoch nur 5%. Tab. 4 zeigt die Nachweishaufigkeit der Phytophagenarten in geographisch
unterschiedlichen Populationen von C. helenioides.

1.3. Die Ebene der Sekundirkonsumenten

Wahrend mit dem Hauptphytophagen 7. conura stets zumindest 2 Parasitoidarten mit
vorhersagbaren Abundanzen assoziiert sind, unterliegt die Parasitoidbelastung der iibrigen
Phytophagen qualitativ und quantitativ weit grofleren Schwankungen. 7. conura-Larven
werden wihrend ihrer Entwicklung im Bliitenkopf von den endoparasitisch und solitar leben-
den Erzwespen Eurytoma sp. und Pteromalus sp. befallen. Die Eiablage von Eurytoma sp.
erfolgt in der Regel in die Zweitlarve des Wirts, Pteromalus befillt die Drittlarve. Da beide Para-
sitoidarten zeitlich synchron auftreten, wird durch diese unterschiedliche Wirtspriferenz die
Ressource , 7T conura“ aufgeteilt. Multiparasitierung mit Konkurrenzerscheinungen in
nennenswertem Ausmafl wird dadurch vermieden (ROMSTOCK in Vorbereitung). Im Mittel
werden durch Eurytoma sp. 15—20% der T. conura-Larven, durch Pteromalus sp. 5—10%
abgetotet.

2. Rickwirkungen des Phytophagenbefalls auf die Wirtspflanze

Auswirkungen der Phytophagenbelastung auf die Wirtspflanze kénnen sich direkt iiber ei-
nen Riickgang der Achidnenproduktion durch Frafischiden an Samenanlagen oder reifenden Sa-
men oder indirekt tiber einen Vitalitdtsverlust der gesamten Pflanze durch eine ,,sink“-Funk-
tion der befallenen Bliitenkdpfe zeigen.

2.1. Achinenproduktion unbefallener Blitenkopfe

Bei C. helenioides treten ab Ende Juli reife Achinen auf. Beim Abtrocknen der Blutenkopfe
werden Achinen aus unbefallenen Képfen im August vollstindig ausgestreut. Bereits vor der
vollstindigen Achénenreife sind ,sterile“ und ,fertile“ Achinen an Form und Gréfie gut unter-
scheidbar und ihre Anzahl quantitativ erfalbar. Versuche zur Keimfihigkeit zeigen (pro Ansatz
wurden 100 Achénen auf feuchter Erde bei 20 Grad gehalten), daff ca. 50% der ,fertilen®
Achinen innerhalb von 6 Wochen keimen. Bei den als ,steril“ eingestuften Achinen lag die
Keimfahigkeit unter 5%.

Nur ein Teil der von C. belenioides angelegten Knospen entwickelt sich zu Bliitenképfen,
die Achinen ausbilden. Der Anteil der von der Pflanze im frithen Stadium abortierten Knospen
ist abhangig von der Knospenposition und der Gesamtzahl der angelegten Knospen des Spros-
ses. Abb. 2 zeigt, daf} der Anteil abortierter Knospen zwar mit tieferen Positionen zunimmt,
dies aber umso langsamer, je mehr Knospen der Sprof§ insgesamt besitzt.
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Abb. 3: Achinenproduktion unbefallener C. helenioides-Képfe in Abhingigkeit vom Bliitenkopfdurch-
messer.

Pflanzenpopulationen mit hohem Anteil fiederspaltiger Bliitensprosse sind somit in ihrer
Achinenproduktion wegen der héheren Knospenproduktion und der geringeren Abortions-
wahrscheinlichkeit der Knospen den Populationen mit hauptsichlich ganzrandigen Sprossen
weitaus iiberlegen.

Abb. 3 zeigt den Zusammenhang zwischen der Achinenproduktion und der Gréfle unbe-
fallener Bliitenkopfe. Die absolute Achinenzahl wie auch die Zahl der ,fertilen Achinen
nimmt mit der Gréfle der K6pfe deutlich zu. Das Verhiltnis fertile:sterile Achinen zeigt jedoch
in allen Gréflenklassen im Mittel recht konstante Werte (ca. 1:1).
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2.2 Populationsdichten von Tephritis conura

Voraussetzung fiir eine Abschitzung der Belastung der Pflanze durch ihre Phytophagen ist
die Bestimmung der Populationsdichten der Insekten. Fiir die Erfassung der Phytophagendich-
ten und den Vergleich einzelner Populationen wurden nur Proben aus dem Zeitraum Ende Juli/
August herangezogen. Die Verpuppung der Phytophagen ist zu diesem Zeitpunkt abgeschlos-
sen, Dichteinderungen im Bliitenkopf treten nicht mehr auf. Zur Beschreibung der Popula-
tionsdichten wurden ressourcenbezogene Parameter benutzt:

— Der %-Satz befallener Bliitenk6pfe bezieht sich auf den Anteil belegter Képfe an dem zum
Zeitpunkt der Probenentnahme insgesamt vorhandenen Bliitenkopfen.

— Die ,,Packung® der Phytophagen in den befallenen Blittenkopfen wird durch das Mafl ,, Pup-
pen/befallener Bliitenkopf* ausgedriickt.

Abb. 4 und Abb. 5 zeigen die mit diesen Parametern beschriebenen T. conura-Dichten. Im
Durchschnitt sind 40—50% der Blitenkopfe einer C. helenioides-Population von T. conura
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Abb. 4: Anteil der Bliitenkdpfe mit 7. conura-Befall an der Gesamtbliitenkopfproduktion in mitteleuropii-
schen C. helenioides-Populationen.
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Abb. 5: Puppendichten in von T. conura befallenen C. helenioides-Bliutenképfen.
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befallen. In einem befallenen Blitenkopf entwickeln sich im Mittel 8.9 Larven. Beide Dichte-
parameter zeigen relativ geringe Schwankungen zwischen einzelnen Populationen. Die Dich-
ten der weiteren Arten Ch. onotrophes (durchschnittliche Belastung: 5% befallene Bliiten-
képfe, 1.2 Larven/befallener Kopf) und Orellia ruficanda (2% befallene Blitenkopfe, 1.4 Lar-
ven/befallener Blitenkopf) treten hier drastisch zuriick.

2.3. Einflufl des Phytophagenbefalls auf die Achianenproduktion

Beim Befall der Bliitenk6pfe mit Phytophagen ist zwischen der direkten Achinenzerstd-
rung durch den Fraf} der Larven (Tephritiden- und Lepidopterenarten, die den Bliitenkopf in
einem relativ spiten Stadium der Entwicklung angreifen) und der indirekten Reduktion der
Achinen durch die Zerstdrung des Blitenbodengewebes und der Samenanlagen (Vertreter der
trophischen Strategie des ,aggregierten® Friihbefalls) zu unterscheiden.

Bei einem Befall der Bliitenkopfe durch T. conura (aggregierter Frithbefall) werden Samen-
anlagen durch die Erstlarven bereits im frihen Entwicklungsstadium zerstort. Da jede Larve
einen festen Anteil am Bliitenboden benétigt, um diesen durch ihren Frafl zur Callus-Bildung
anzuregen, sollten umso mehr Samenanlagen vernichtet werden, je hoher der T. conura-Besatz
ist bzw. je kleiner die zur Verfugung stehende Bliitenkopffliche ist.

In Abb. 6 wurde der Effekt unterschiedlicher Puppendichten von T. conura auf die Acha-
nenproduktion in 3 Groflenklassen von Bliitenkopfen aufgetragen (,sterile“ und ,fertile®
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Abb. 6: Achinenproduktion bei unterschiedlich hohem 7. conura-Befall in drei Gréfenklassen von C. hele-
nioides-Blitenkdpfen.
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Achinen wurden dabei zusammengefafit). In allen Fillen ist der prozentuale Riickgang der
Achinenproduktion gegeniiber unbefallenen Kopfen bereits beim Besatz des Kopfs mit nur
1—4 Larven am hochsten. Bei einem Ansteigen der Larvendichte nimmt die zusitzliche Achi-
nenzerstorung weitaus langsamer zu. Da die Eier in zusammenhingenden Gelegen abgelegt
werden und den Larven im Bliitenkopf nur begrenzte Ortsverinderungen mdglich sind, steigt
der Anteil zerstdrter Blutenbodenfliche (und damit der Anteil zerstorter Samenanlagen) nicht
im selben Maf} wie die Larvenzahl an.

Aus Abb. 6 kann entnommen werden, dafl das Ausmafl der Achinenreduktion durch
T. conura nicht nur von der absoluten Hohe des Phytophagenbefalls, sondern auch von dessen
Verteilung an der Pflanze beeinfluflt wird. Der Achinenverlust ist bei gleicher Phytophagen-
dichte in der gesamten Pflanzenpopulation umso hoher, je frither die Eiablage der Phytophagen
im Bezug zur Knospenentwicklung erfolgt (die groferen Knospen der oberen Positionen, also
mit hoher potentieller Achinenproduktion werden erfafit). Weiterhin werden in der Pflanzen-
population umso mehr Achidnenanlagen zerstort, je gleichmafliger die Larven bei gleicher mitt-
lerer Dichte (Puppen/Bliitenkopf) tiber die Blitenkopfe hinweg verteilt sind.

Eine weitere Reduktion der reifenden Achinen wird in den Blitenkdpfen durch den Frafl
der Raupen von Mikrolepidopteren und spit angreifenden Tephritidenarten (Orellia ruficanda
und Chaetostomella onotrophes) hervorgerufen. Wegen des seltenen Auftretens der beiden
achinennutzenden Tephritiden wird auf eine quantitative Beschreibung ihres Einflusses
verzichtet. Die durch sie verursachte Achinenreduktion liegt in keiner der in Nordostbayern
untersuchten Populationen iiber 1% der potentiellen Produktion.

Da sich die Achinenzerstdrung durch T. conura und der Raupenfrafl oftmals iiberlagern,
wurde der Einflufl der Mikrolepidopterenlarven nur in Bliitenképfen erfaflt, die keinen weite-
ren Phytophagenbefall aufwiesen. Tab. 5 zeigt, daf} beim Befall mit Mlkrolepldopterenlarven
die Achanenproduktion zwar signifikant zuriickgeht, der Effekt jedoch weit geringer ist als
beim Befall durch T. conura-Larven.

Tab.5: Mittlere Achdnenreduktion durch LepidopterenfraR

BliitenkopfgroBe unbefallen mit Lepidopterenbefall
% (+/- VB) X (+/- VB)

& 16 mm 71 (13) 107 (20) *

16 - 17.9 mm 156 (15) 93 (26)

18 - 19.9 mm 151 (19) 117 (33)

»=20 mm 177 (18) 103 (35)

*: Da vor allem die BliitenkSpfe Befall aufweisen, die ndher an
der 16 mm-Obergrenze liegen, ist trotz des RaupenfraBes die Achdnen-
produktion in dieser GrdBenklasse in den befallenen Kdpfen hdher.

2.4. Die ,,sink“-Funktion der Blitenkdpfe

Zur quantitativen Beschreibung des Wirkgefiiges in einem Nahrungsnetz wird verbreitet
das Ausmafl des Energieflusses zwischen den trophischen Ebenen angegeben. Zahlreiche
Studien haben inzwischen jedoch gezeigt, daf§ fiir phytophage Insekten weniger die zur Verfi-
gung stehende Gesamtenergie als vielmehr das Angebot einzelner Nahrstoffe (vorrangig der
Stickstoffgehalt) im aufgenommenen Pflanzengewebe limitierend wirkt. Dennoch soll hier fiir
die beiden wichtigsten Komponenten des vorliegenden Systems mit Hilfe des Energieflusses
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untersucht werden, ob eine zusitzliche ,sink“-Funktion befallener Bliitenk6pfe nachgewiesen
werden kann.

Durch den Frafl der T. conura-Larven werden in den Bliitenk6pfen von C. belenioides keine
strukturierten, dauerhaften Gallen erzeugt. Der Befall der Knospen in einer frithen Entwick-
lungsphase verhindert jedoch eine Ausdifferenzierung der Bliiten an den Fraf}stellen. Die Bio-
masse der Knospe aber ist fiir die Larvalentwicklung bei weitem nicht ausreichend: der Larval-
frafl inititert am Blitenboden das Wachstum von Callus-Gewebe, dessen Biomasse stindig
»abgeweidet“ wird. Die von den Larven aufgenommene Biomasse ist damit einer direkten
Messung nicht zuginglich. Moglich ist aber ein Vergleich der Biomasse- bzw. Energieakkumu-
lation reifer, unbefallener Bliitenképfe und der Bliitenkdpfe, deren Biomasse von T, conura
genutzt wurde (zur Methodik der angewandten Wigungen und mikrokalorimetrischen Be-
stimmungen sieche MICHAELIS 1984).

Der Energiegehalt reifer, unbefallener Bliitenkopfe ist in Abb. 7 graphisch dargestellt. Mit
Hilfe der Phytophagenbiomasse, deren kalorimetrischem Brennwert und einer angenomme-
nen Produktionseffizienz von 40% (STINNER & ABRAHAMSON 1979) bzw. 20% (WALD-
BAUER 1968) laflt sich der Energiebedarf eines befallenen Blutenkopfs abschitzen. Abb. 7
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zeigt, dafl auch bei maximaler Phytophagenbelastung die Energiebilanz des Bliitenkopfsystems
noch ausgeglichen bleibt.

Diskussion

Das Nahrungsnetz in den Blitenkopfen von C. belenioides besteht im Gegensatz zu dem
anderer Cardueen nur aus wenigen Arten. Wie bei den meisten der untersuchten Systeme ist
auch bei C. belenioides auf der Ebene der Phytophagen eine deutliche Gildenstruktur erkenn-
bar (ZWOLFER 1985). Samennutzende Arten, die ihre Eier in reifende Bliitenkdpfe legen,
erreichen dabei nur relativ geringe Populationsdichten. Thr weites Wirtsspektrum erlaubt die-
sen Arten jedoch den Befall weiterer Wirtspflanzen. Damit ist fiir sie eine ausschlieflliche Syn-
chronisation ihres Lebenszyklus mit der phinologischen Entwicklung von C. belenioides nicht
nétig. Eine deutliche evolutive Anpassung an diese Wirtspflanze — sei es in physiologischer
Hinsicht (Gali-Erzeugung) oder verhaltensbiologischer Hinsicht (Eiablageverhalten) — ist
nicht erkennbar.

Im Gegensatz dazu werden von T. conura im Vergleich zu weiteren, in unserer Arbeits-
gruppe untersuchten Cardueen-Insekten-Systemen auflerordentlich hohe Populationsdichten
erreicht. Die Phytophagengilde wird in hohem Maf} von dieser auf C. belenioides spezialisier-
ten und stets aggregiert in den Bliitenképfen auftretenden Bohrfliege dominiert. Sie ist duflerst
stetig mit C. helenioides assoziiert; nur in sehr jungen Pflanzenpopulationen, die durch anthro-
pogenen Einfluf} weit auflerhalb der Teilareale der Wirtspflanze entstanden sind, tritt sie nicht
auf. Durch die Uberwinterung der Art im Imaginalstadium und das hohe Wirtsfindevermégen
der Imagines im Frithjahr werden die Eiablage und die Knospenentwicklung der Wirtspflanze
optimal synchronisiert. Das Eiablageverhalten (ROMSTOCK in Vorbereitung) fithrt zu hoher
Ressourcennutzung, ohne dafl intraspezifische Konkurrenz der Larven im Blitenkopf auftre-
ten wiirde.

Der hohe Befall durch T. conura fithrt bei der Wirtspflanze im Durchschnitt zu einem
Verlust von 50% der in einer Population angelegten Achinen. Da die Knospenentwicklung —
je nach der ,Giite“ eines Pflanzenstandorts — jedoch von Population zu Population zeitlich
geringfligig differiert (WEISKOPF et al. 1988), entgeht innerhalb eines Teilareals stets ein Teil
der Knospen einer Belegung: die Entwicklung dieser Knospen erfolgt auflerhalb der zeitlich
eng begrenzten Eiablageperiode von T. conura. Damit wird auch bei hoher und konstanter
Gesamtphytophagenbelastung die Reifung von Achinen fir die Fernausbreitung erméglicht
(“escape in time”, SMITH et al. 1984, GOEDEN & RICKER 1985).

Ein Einfluff der Phytophagen auf die Populationsdynamik der Pflanze zeigt sich — zumin-
dest im Untersuchungszeitraum — nicht. Fiir die perennierende Art spielt die Achanenproduk-
tion nur bei der Fernausbreitung eine Rolle. Nach HART (1977) zeichnen sich perennierende
Pflanzen durch geringe Etablierungschancen der Samen nach dem Ausfall und hohe Lebens-
erwartung der adulten Pflanzen in konstanten Standortverhaltnissen aus. Bei hoher und/oder
dichteabhingiger Mortalitit der Samen nach dem Ausfall der Achinen kann die Zerstérung von
50% der Achinen durch 7. conura immer noch fiir die Pflanze vernachlissigbar sein. Auflerdem
kann eine zusitzliche Belastung durch eine ,,sink“-Funktion der befallenen Bliitenkopfe nicht
nachgewiesen werden. Im System C. helenioides- T. conura wird der Stoff- und Energiefluf§
zwar iiber die Callus-Bildung auf die Phytophagen ,umgelenkt®, jedoch im Vergleich zur
Produktion unbefallener Bliitenkopfe nicht erhéht. Damit steht diese Pflanzen-Phytophagen-
Beziehung im Gegensatz zu Systemen, in denen durch die Wirtspflanze komplexe Gallstruktu-
ren mit hohem Energieaufwand ausgebildet werden (z.B. MICHAELIS 1984). Trotz des von
T. conura verursachten Achinenverlusts von C. helenioides ist diese Pflanzen-Phytophagen-
Beziehung als weitgehend ,nicht-interaktiv zu bezeichnen (CAUGHLEY 1976). Der Phyto-
phagenbefall ist — zumindest im Untersuchungszeitraum — ohne Einfluf} auf die Populations-
dynamik der Wirtspflanze.

Obwohl C. helenioides eine ausgesprochen disjunkte Verbreitung aufweist, besitzt sie
innerhalb ihrer Teilareale in Nordostbayern hohe Dichten ohne gréfiere Verbreitungsliicken.
Im Untersuchungszeitraum (1981—1985) blieben Pflanzendichten und Knospenproduktion
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ausgewihlter Populationen konstant. C. helenioides stellt fiir T conura eine weitgehend
unbeeinfluflbare, stetig in hoher Dichte vorhandene Ressource dar. Andererseits erfordert die
alleinige und effektive Nutzung dieser Wirtspflanze spezielle Anpassungen des Phytophagen:
frithzeitige Aktivitatsperiode, optimiertes Eiablageverhalten, enge Synchronisation der
Eiablage mit spezifischen Entwicklungsstadien der Knospe, um den Larven die Erzeugung von
Callus-Gewebe zu ermdglichen. Die trophische Strategie von T. conura als hochgradigem
Nahrungsspezialisten mit aggregiertem Frihbefall stellt hier eine Mdglichkeit der Anpassung
an die gegebene Wirtspflanzensituation dar. Die komplementire Strategie einer Nutzung
mehrerer Wirtspflanzen mit unterschiedlicher Phinologie und unterschiedlicher Reaktion auf
den Larvalfraf erfordert die Aufgabe der engen Synchronisation. O. ruficauda, Ch. onotrophes
und die Kleinschmetterlinge vertreten im vorliegenden System diese Nutzungsweise. Da keine
Callus-Bildung induziert wird, mufl eine Eiablage in weitgehend ausdifferenziertes Gewebe
erfolgen. Intraspezifische Konkurrenz im Blitenkopf kann nur durch geringere Eidichten
vermieden werden. Nach WIKLUND (1982) sollte bei konstanter und hoher Verfigbarkeit der
Ressource eine spezialisierte, bei schwankendem oder geringem Ressourcenangebot eine
generalisierte Nahrungswahl phytophager Insekten erfolgen. Die bei C. helenioides gegebene
Wirtspflanzensituation macht damit die Dominanz der spezialisierten T. conura und die relative
Seltenheit der oligophagen Arten in der Phytophagengilde verstindlich.

In Teil I (REIF & WEISKOPF 1988) und Teil IT (WEISKOPF et al. 1988) der 6kologischen
Untersuchungen an C. belenioides wurden Standortanspriiche und Vergesellschaftung der
Distel sowie die Auswirkugen des Standorts auf Heterophyllie und Blitenkopfproduktion
untersucht. Auswirkungen des Standorts auf die Zusammensetzung des Insektenkomplexes
und die Populationsdichten der einzelnen Arten sind nur schwach ausgeprigt. Die hohe Kon-
stanz der Befallswerte wurde in Abschnitt 1.2. und 2.2. beschrieben. Hierbei wurden alle in
Nordostbayern auftretenden Vergesellschaftungstypen und Standorte der Wirtspflanze beriick-
sichtigt. Erkennbare, geringe Unterschiede lassen sich nur mit indirekten Effekten in Verbin-
dung bringen: Optimalstandorte der Distel auf frischen bis feuchten, gut mit Nihrstoffen
versorgten, montanen Wiesen fithren zu zeitlich frithem Austreiben der Rosetten und zu einer
hohen Zahl angelegter Knospen. Da mehr Knospen ausgebildet werden, erstreckt sich die
Blithphase tiber einen lingeren Zeitraum. Die frithe Knospenentwicklung und der lingere Zeit-
raum, in dem Blitenkdpfe zur Verfigung stehen, erlauben in diesen Standorten bei zeitlich eng
begrenzter Eiablagezeit der Phytophagen einem — allerdings nur geringfiigig — hoheren
Prozentsatz der Blutenkopfe eine ungestdrte Entwicklung ohne Phytophagenbefall.
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