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Untersuchungen zur Rhizommorphologie und Wachstums-
strategie von Geophyten des Gottinger Waldes

— Karsten Meyer, Frank H. Hellwig -

Zusammenfassung

Das Rhizomwachstum von sieben Pflanzenarten des Gottinger Waldes wurde untersucht. Dabei wur-
den Wachstumszeiten, Wuchsformen und phinologische Entwicklung festgestellt. Aus den Daten wurde
auf die Wachstumsstrategien der Arten geschlossen und die oberirdische Entwicklung mit dem Rhizom-
wachstum verglichen. Es konnte festgestellt werden, daf} das Rhizomwachstum kurz nach Beginn der Blat-
tentfaltung einsetzt. Ab diesem Zeitpunke liefert die Photosynthese der Blitter gentigend Kohlenhydrate
zum Aufbau neuer Rhizomabschnitte.

Bei den sieben untersuchten Arten konnten drei verschiedene Wachstumsstrategien festgestellt wer-
den. Frith blihende Arten folgen der Dominanzstrategie, um Licht monopolisieren zu konnen. Arten
fleckenhafter Habitate folgen der Explorationsstrategie, die flexibel auf verinderte Umweltbedingungen
reagieren kann. Spat blihende Arten folgen der unspezialisierten pragmatischen Strategie.

Abstract: Investigations on rhizome-morphology and growth strategies of geophytes
of the Géttingen Forest

The rhizome growth of seven plant species of the Gottingen Forest was investigated. The growth
period, growth form and phenological development were determined. From that data-base, the growth
strategies of the species were evaluated and the above-ground development was compared with the rhi-
zome growth.

It was found that the rhizome growth began during the first stages of leaf expansion. From this point
photosynthesis produces sufficient carbohydrates for the construction of new rhizome segments.

Three different growth strategies could be determined for the seven species investigated. Early-flower-
ing species follow a dominance strategy to monopolize light. Species of patchy habitats follow an explora-
tive strategy which could react flexibly to changing environmental conditions. Late-flowering species fol-
low an unspecialized, pragmatic strategy.

Einleitung

Die ausgepragte Wachstumsrhythmik von Pflanzen in saisonalen Klimaten fihrte schon
friih zu einer Einteilung nach der Lage der Uberdauerungsorgane. So stellte RAUNKIAER
(1905) finf Klassen auf, darunter die Kryptophyten mit unterirdischen Knospen. Eine Unter-
klasse der Krypto- oder Geophyten sind die Arten mit Rhizomen. Darunter versteht man un-
terirdische Sprosse im Dienste der Stoffspeicherung (TROLL 1937). Sie sind seit Mitte des 19.
Jahrhunderts Gegenstand wissenschaftlichen Interesses. Beschreibungen der Morphologie
(IRMISCH 1850, SCHUMANN 1893, RAUNKIAER 1895-1899, WARMING 1918,
TROLL 1937), Untersuchungen tber die Bodentiefe, in der sie wachsen (RIMBACH 1896,
RAUNKIAER 1905), sowie Wachstumsexperimente (SCHROEDER 1921, SCHWARZ
1923) wurden verdffentlicht.

Wachstumsrhythmik 1afic sich auch in Pflanzengemeinschaften beobachten: Bestimmte
Arten blihen gleichzeitig, was eine Aufstellung symphinologischer Phasen erlaubt
(DIERSCHKE 1982). Schon vorher wurde diese Beobachtung fur klimatologische Untersu-
chungen verwendet (SCHNELLE 1955). Eine vergleichende Untersuchung der oberirdischen
und unterirdischen Entwicklung, also des Ablaufs des Rhizomwachstums im Verhiltnis zu den
Phanophasen, fehlt bisher.

Seit ungefahr 20 Jahren werden Rhizome im Zusammenhang mit populationsbiologischen
Arbeiten untersucht (BELL 1974, BELL & TOMLINSON 1980, COOK 1983, CAIN &
COOK 1988, CARACO & KELLY 1991). So wurden Wachstumsmuster beschrieben (BELL
& TOMLINSON 1980), die Ausbreitung und Konkurrenzkraft der Arten beeinflussen
(FORD 1987). Zwei extreme Wuchsformen werden Phalanx und Guerilla genannt (LOVETT
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DOUST 1981, LOVETT DOUST & LOVETT DOUST 1982). Durch ihre Wachstumsmu-
ster sind die Phalanx-Arten besonders konkurrenzkriftig, wahrend Guerilla-Arten opportuni-
stisch wachsen und der Konkurrenz durch andere Arten ausweichen. Die vegetative Vermeh-
rung durch Rhizome oder Auslaufer fithrt zu genetisch identischen Tochterpflanzen, die Ra-
mets (HARPER 1977) genannt werden. Diese sind Individuen und kénnen miteinander um
Ressourcen konkurrieren, besonders wenn die Verbindungen zu den Mutterramets absterben.
Sie sind dann physiologisch unabhéngig. Besteht dagegen eine hohe physiologische Integration
der Ramets, unterstiitzen sie einander mit Nihrstoffen (PITTELKA & ASHMUN 1985). Uber
die Integration kann auch eine intraklonale Konkurrenz der Ramets verhindert werden (PI-
TELKA & ASHMUN 1985). STOCKLIN (1992) stellte Wachstumsstrategien auf, die durch
Wuchsform, physiologische Integration, maximale Wachstumsrate und durch die Plastizitit
der Wachstumsmuster definiert werden. Dies sind die Konservative Strategie, die Dominanz-
strategie, die Pragmatische Strategie, die Expansions-Strategie und die Explorations-Strategie
(Tab. 1). Sie sind an bestimmte Umweltbedingungen angepafit (STOCKLIN 1992), wo ihre
Befolgung Konkurrenzvorteile gegentiber anderen Pflanzenarten bietet.

Fir diese Arbeit wurde das Rhizomwachstum verschiedener Pflanzenarten untersucht.
Dabei sollten zwei Fragestellungen beantwortet werden: Gibt es (1.) einen Zusammenhang von
Rhizomwachstum und phinologischer Entwicklung; und (2.), welche Wachstumsstrategien
verfolgen die untersuchten Arten?

Tabelle 1: Ubersicht iiber die Wachstumsstrategien von STOCKLIN (1992). Die fiinf Strategien werden
durch vier Parameter definiert: Wuchsform des Klons, Integration der Ramets, Produktivitit des Klons
und Plastizitit der Wuchsform. Strategiebestimmende Parameter sind kursiv hervorgehoben.

w - : s s .. N . .
achstuqs Wuchsform Integration Produktivitdt Plastizitit
strategie

Konservative ] _
Stratgie Phalanx stark gering klein

Dominanz- Phalanx stark hoch klein

Strategie
Pragmatlsphe Zwischen- Lokal variabel Klein

Strategie formen

Expansions- . . : .
Strategie Guerilla gering variabel klein

Explorations . , )
-Strategie Guerilla gering variabel grof

Material und Methoden

Untersuchungsgebiet war der Géttinger Wald 8stlich von Géttingen. Das Gebiet gehort
zur Schichtstufenlandschaft des Leine-Weser-Berglands und liegt im Ubergangsbereich vom
atlantisch zum kontinental geprigten Klima.Der Gottinger Wald steht auf einer triassischen
Muschelkalkscholle (NAGEL & WUNDERLICH 1976); die Béden sind meist flachgriindige
Rendzinen mit lokalen Léfluiberdeckungen, in kleinrdumigem Wechsel auch fossile Terrae fu-
scae Uber Kalkkliften (BENECKE et al. 1981). In Tilern sind tiefgrindige Kolluvialbéden zu
finden. Das Gebiet ist iberwiegend mit naturnahem Buchenwald kolliner bis submontaner
Pragung bestanden, der einen hohen Anteil an Edellaubhélzern aufweist (DEPPE & TROE
1956).

Es wurden zwei verschiedene Flichen ausgewihlt, da in keinem Gebiet alle ausgewihlten Arten ge-
meinsam vorkommen. Anhand einer Liste der hiufigsten Pflanzenarten (DIERSCHKE 1983), die fiir jede
Art die Phinologische Phase ihrer Hauptbliitezeit, die Ausdauer der oberirdischen Organe (friihlings-,
vorsommer-, sommergriin) sowie den Zeitpunkt der Bliitenbildung (vor, wahrend, nach der Blattentwick-
lung) nennt, wurden Gruppen sich phinologisch gleich verhaltender Arten gebildet. Durch die Untersu-
chung sich oberirdisch gleich verhaltender Pflanzenarten sollte festgestellt werden, ob dieses Verhalten
auch im unterirdischen Wachstum widergespiegelt wird.
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Es wurden folgende sechs Arten ausgewihlt: Anemone nemorosa L., Mercurialis perennis L., Dentaria
bulbifera L., Paris quadrifolia L., Polygonatum verticillatum (L.) ALL. und Aegopodium podagraria L.
Anemone und Mercurialis sowie Dentaria und Paris bilden Gruppen (fast) gleichen Verhaltens, wihrend
die anderen beiden Arten verschiedenen Phinophasen angehoren, sich sonst aber gleich verhalten (Tab. 2).

Tabelle 2: Ubersicht iiber die untersuchten Pflanzenarten. Phinophase, Blatrausdauer und Blith-Zeit-
punkt nach DIERSCHKE (1983).

Pflanzenart Phﬁnoppgse Blattausdauer Zeitpunkt der Bliite
der Bliite

Anemone nemorosa 2 friihlingsgriin widhrend Blattaustrieb

Mercurialis perennis 2 sommergriin wahrend Blattaustrieb
Dentaria bulbifera 4 vorsommergriin nach Blattaustrieb
Paris quadrifolia 4 vorsommergrin nach Blattaustrieb
Polygonatum verticillatum| 5 (1994: 6) sommergriin nach Blattaustrieb
Aegopodium podagraria 7 (1994: 6) sommergriin nach Blattaustrieb

Fiir die Ermittlung der Phianophasen wurde in einwdchigem Abstand bei verschiedenen auf den Un-
tersuchungsflichen vorkommenden Pflanzenarten die phinologische Entwicklung aufgenommen. Durch
den Bezug der Mefiwerte auf die Phinophase — und nicht auf das Mefidatum — konnte die zeitlich versetzte
Entwicklung der Pflanzenarten auf den beiden Flachen direkt verglichen werden.

Fir die morphologischen Untersuchungen wurden mindestens drei, in der Regel 5 — 10 Rhizome einer
Art in 14-tagigem Abstand auf den Untersuchungsflichen ausgegraben, wobei jedesmal Rhizome dessel-
ben Klones gewahlt wurden. Nur bei Paris guadrifolia und Polygonatum verticillatum muflten wegen der
geringen Klon-Groflen Rhizome verschiedener Klone ausgegraben werden.

Bei den Rhizomen wurden Jahreszuwichse und Verzweigungswinkel vermessen. Bei Arten, deren
Jahreszuwachs in einem aufwirts gebogenen Luftsproff endet, wurde bis zum Scheitelpunkt der Biegung
gemessen (Mercurialis perennis, Paris quadrifolia, Polygonatum verticillatum). Sobald ein moglicher An-
satzpunkt des nichstjihrigen Zuwachses erkennbar war, wurde dieser als Bezugspunkt genommen. Der
mittlere Zuwachs wurde an jedem Mefldatum aus den Zuwichsen aller vermessenen Rhizome errechnet.

Bei der Messung der Verzweigungswinkel wurden die Rhizome so orientiert, dafl der Rhizomab-
schnitt, an dem die Verzweigung ansaf}, in die 0°-Richtung wies. Auch hier wurden Biegungen der Rhizo-
me nicht beriicksichtigt, durch die alle untersuchten Arten ihre Wachstumsrichtung unabhingig von Ver-
zweigungen dndern kénnen. Die dadurch verursachten Abweichungen von der alten Wachstumsrichtung
wurden nicht vermessen.

Als Verzweigungshaufigkeit wurde die Zahl der Verzweigungen pro Jahreszuwachs definiert und als
Anzah] der Verzweigungen eines Rhizoms bekannten Alters gemessen.

Ergebnisse

Anemone nemorosa: Die Rhizome wuchsen im Durchschnitt 1,7 cm jahrlich und verzweig-
ten sich alle 3 Jahre einmal mit einem Winkel zwischen 30° und 90°. IThr Wachstum begann 1994
in Phanophase 1 und endete in Phinophase 6. Die oberirdische Entwicklung begann schon 14
Tage friiher, ebenfalls in Phianophase 1, die Blattentfaltung war in Phanophase 2 abgeschlossen
und die Vergilbung der Blatter dauerte von den Phanophasen 4-6.

Mercurialis perennis: Die Zuwachslingen der Rhizome betrugen zwischen 9 und 14 cm,
wobei jedes Jahr Verzweigungen gebildet wurden. Deren Winkel betrug 30° oder 60°. Das Rhi-
zomwachstum begann in Phanophase 6, das Wachstumsende konnte nicht festgestellt werden.
Oberirdisch begann das Wachstum bereits am Ende von Phinophase 11, und bis zur Phiano-
phase 3 waren die Pflanzen voll entwickelt. Die Vergilbung begann bereits in Phinophase 8 und
dauerte bis zum Beginn der ersten stirkeren Froste in Phanophase 11.

Dentaria bulbifera: Bei dieser Art wuchsen die Rhizome durchschnittlich 3,8 ¢cm jahrlich
und bildeten jedes Jahr 1-3 Seitenrhizome mit Winkeln um 60°. Das Wachstum der Rhizome
begann i Phinophase 2 und endete in Phinophase 6, wihrend die oberirdische Entwicklung
schon in Phinophase 1 begann. In Phanophase 4 waren die Blatter voll entfaltet und schon in
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Phinophase 5 begann die Vergilbung, die im Verschwinden der Pflanzen in Phinophase 6 en-
dete.

Paris quadrifolia: Die Rhizome wuchsen jihrlich 5,8 cm und bildeten durchschnittlich alle
12 Jahre Seitenrhizome unter einem Winkel von 60°-90°. Das Rhizomwachstum begann be-
reits in Phinophase 1 und dauerte bis in Phinophase 8. Die oberirdische Entwicklung begann
erstin Phinophase 2, in Phinophase 4 waren die Pflanzen voll entwickelt und vergilbten in den
Phinophasen 6-10.

Polygonatum verticillatum: Die Rhizome wuchsen durchschnittlich 2,5 cm und verzweig-
ten sich alle 13 Jahre mit einem Winkel von 90°. Das Rhizomwachstum begann in Phinophase
3 und endete in Phinophase 8. Die oberirdische Entwicklung begann ebenfalls in Phinophase
3. Voll entwickelt waren die Pflanzen in Phinophase 4, die Vergilbung dauerte von Phinophase
8 bis zu Phinophase 10.

Aegopodium podagraria: Hier erreichten die Rhizome Zuwachslingen zwischen 2 und
30 cm. Sie bildeten jahrlich bis zu 4 Seitenrhizome, die mit Winkeln zwischen 0° und 20° ab-
zweigten. Die Blattentwicklung begann in Phinophase 1 und war in Phanophase 6 abgeschlos-
sen. Am Ende von Phinophase 8 begann die Vergilbung, und in Phinophase 11 waren die
Pflanzen abgestorben.

Anhand der Rhizommorphologie (Zuwachslinge, Verzweigungswinkel- und Haufigkeit),
der Variabilitit der Rhizommorphologie sowie der vermuteten Integration und Produktivitit
konnten die Wachstumsstrategien (STOCKLIN 1992) der sechs untersuchten Arten festge-
stellt werden: Anemone nemorosa und Mercurialis perennis folgen der Dominanz-Strategie,
Dentaria bulbifera, Paris guadrifolia und Polygonatum verticillatum folgen der Pragmatischen
Strategie und Aegopodium podagraria folgt der Explorations-Strategie.

Eine Ubersicht iiber die Ergebnisse gibt Abb. 1.

Abbildung 1: Rhizomwachstum und phinologische Entwicklung der untersuchten Pflanzenarten. Das
Rhizomwachstum beginnt in der Regel wihrend der Entfaltung der Blitter. Nur bei Paris guadrifolia und
bei Polygonatum verticillatum beginnt es schon vorher. Bei diesen beiden Arten mufl der neue Zuwachs
aus den Reservestoffen der Rhizome aufgebaut werden, bei den anderen Arten wird er aus der Photosyn-
these aufgebaut.

Anemone nemorosa

Mercurialis perennis

Dentaria bulbifera

Paris quadrifolia

Polygonatum verticillatum

Aegopodium podagraria

1.1 1 2 3 4 5 6 7 8 9 10 Ll
Phdnophase
Rhizomwachstum [:] Vollentwicklung
¥/ /7/7/77//7] Blattentfaltung AN\ vergilbung
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Diskussion

Bei fiinf untersuchten Pflanzenarten beginnt das Rhizomwachstum wihrend des Blatt-
austriebs, nur beim Bingelkraut beginnt es nach dem Abschluf} der generativen Entwicklung.
Diese ist bet Mercurialis perennis erst 6 Wochen nach der Sprofientwicklung abgeschlossen.

Bei Paris guadrifolia und Polygonatum verticillatum fangen Sprosse und Rhizome gleich-
zeitig zu wachsen an, was moglicherweise typisch fiir diesen Verwandtschaftskreis ist: Beide
Arten gehoren zu den Monokotylen. Beobachtungen an anderen Arten dieser Gruppe fehlen.
Die anderen drei Arten (Anemone nemorosa, Dentaria bulbifera, Aegopodium podagraria) be-
ginnen mit dem Rhizomwachstum erst, wenn die Blitter teilweise entwickelt sind.

Es kann also festgestellt werden, dafl das Rhizomwachstum nicht nach der Bliitezeit be-
ginnt, wie PLASILOVA (1970) meinte, sondern zumindest bei finf der sechs untersuchten
Arten schon vorher. Allerdings hat sie die Pflanzen nur alle vier Wochen untersucht und nicht
zwischen Wurzeln und Rhizomen unterschieden, wodurch die Angaben ungenau werden. Das
Rhizomwachstum beginnt, wenn die Blitter zur Assimilation fihig sind. Nur bei den Mono-
kotylen scheinen die neuen Rhizome aus den Reservestoffen aufgebaut zu werden, bei den an-
deren Arten werden diese Stoffe zur Bildung der Blitter und Sprosse benatigt.

Klonales Wachstum, wie es die untersuchten Pflanzenarten aufweisen, hat starke Auswir-
kungen auf den Lebenszyklus (COOK 1985, WATKINSON & WHITE 1985, SACKVILLE
HAMILTON etal. 1987, SCHMID 1990). Klonale Pflanzen sind potentiell unsterblich, da Se-
neszenz nur bei einzelnen Ramets auftritt (WATKINSON & WHITE 1985). Daher kann die
Rate der sexuellen Vermehrung gering sein, weil die gelegentliche Etablierung neuer Genets
aus Samen ausreicht, die genetische Vielfalt zu gewihrleisten (BIERZYCHUDEK. 1982,
SCHMID 1990). So liegt der Anteil blithender Ramets bei klonalen Pflanzen z.T. weit unter
25 % (BIERZYCHUDEK 1982). Ahnliche Werte wurden auch hier gemessen (K. Meyer, un-
verdffentlichte Daten). Je nach Umwelt sind verschiedene Wuchsstrategien erforderlich, die
bei stabilen Bedingungen alle auf starke vegetative Vermehrung, d.h. Ramet-Bildung, selektiert
werden. Bei einer sehr unberechenbaren Umwelt wird eine stirkere generative Vermehrung
bevorzugt (SACKVILLE HAMILTON et al. 1987).

Drei verschiedene Wachstumsstrategien (STOCKLIN 1992) wurden bei den sieben unter-
suchten Arten festgestellt. Zwei Pflanzenarten folgen der Dominanz-Strategie, drei der Prag-
matischen Strategie, und eine Art folgt der Explorations-Strategie. Im Gegensatz zum Rhi-
zomwachstums kann bei den Wachstumsstrategien ein Zusammenhang mit den Phianophasen
der Blitezeit festgestellt werden, wenn auch der Standort der Arten als iiberlagernder Faktor
hinzukommt.

Die der Dominanz-Strategie folgenden Arten sind Anemone nemorosa und Mercurialis pe-
rennis. Beide blithen schon sehr frith zu einem Zeitpunkt, da das Kronendach des Waldes noch
nicht geschlossen ist und deshalb viel Licht verfiigbar ist. Dieses monopolisieren beide Arten,
was an der Ausbildung geschlossener Laubteppiche erkennbar ist, um ausreichend assimilieren
zu kénnen. Weil dadurch eine hohe Photosyntheseleistung erzielt wird, kann Anemone grofie
Mengen an Stirke bilden. Durch die starke Integration werden Ramets unterstiitzt, die unter
lokal schlechteren Umweltbedingungen wachsen und daher auf die Versorgung durch andere
Ramets angewiesen sind, um optimal photosynthetisieren zu kénnen. Wenn die Bodenbedin-
gungen nicht kleinrdumig wechselten (LECHOWICZ & BELL 1991), wire eine Integration
des Klones sogar nachteilhaft: WIJENSINGHE & HANDEL (1994) haben nachgewiesen,
daf8 nur bei heterogener Umwelt die Gewinne einer Integration ihre Kosten iibersteigen. Zu
den Kosten gehoren z.B. schlechteres Wachstum gut versorgter Ramets, die schwichere unter-
stiitzen, oder Atmungsverluste durch Aufrechterhaltung der Verbindungen zwischen den Ra-
mets (PITELKA & ASHMUN 1985, CARACO & KELLY 1991).

Der Explorations-Strategie folgt Aegopodium podagraria. Es ist keine typische Waldart,
sondern kommt auch an Waldriandern und in Wiesen vor. Diese Habitate sind sehr viel flecken-
hafter in ihrer Ressourcenverteilung als Wilder, woran sich der Giersch angepaflt hat. Ein Ex-
plorations-Stratege kann durch kurze Rhizome lokal giinstige Stellen ausbeuten und dort auch
dominant werden, wihrend ungiinstige Stellen durch lange Rhizome iiberwunden werden
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(BELL & TOMLINSON 1980, STOCKLIN 1992). Durch die kleinen Verzweigungswinkel
ist eine hohe Ausbreitungsfihigkeit gegeben (BELL & TOMLINSON 1980). Das Guerilla-
Wachstumsmuster ist durch akropetalen Transport gekennzeichnet, daher kénnen die gut
wachsenden Mutterrhizome ihre langen Tochterrhizome solange unterstiitzen, bis diese an
giinstigen Stellen gewurzelt haben (SLADE & HUTCHINGS 1987a, WIJENSINGHE &
HANDEL 1994). Da die Konkurrenzkraft anderer Pflanzen den Tochterramets unbekannt ist,
verwenden sie im Frithjahr die gesamte gespeicherte Starke zur Ausbildung von Blattmasse, um
notigenfalls die Konkurrenz tiberwachsen zu konnen. Gelingt das nicht, ist die Unterstiitzung
durch iltere Ramets zur Ausbildung neuer Rhizome notwendig. Aegopodium speichert daher
keine groflen Starkemengen.

Arten mit Pragmatischer Strategie (Dentaria bulbifera, Paris quadrifolia, Polygonatum
verticillatum) sind typischerweise nicht bestandsbildend (STOCKLIN 1992). Das schliefit
nicht aus, dafl sie lokal in kleinen Flecken vorkommen, wie es auch zu beobachten ist. Je nach
Umweltbedingungen kann das Phalanx- oder Guerilla-Muster bevorzugt werden (SLADE &
HUTCHINGS 1987b), was zu dem fleckenhaften oder zerstreuten Wuchs fiihrt. Alle drei Ar-
ten sind typische Waldbewohner, die erst bei voller Belaubung der Biume blithen
(DIERSCHKE 1982). Zu diesem Zeitpunkt ist die Lichtintensitat viel geringer als zur Blite-
zeit von Anemone und Mercurialis. Dadurch ist die Produktivitat anscheinend zu gering, um
flichendeckend nach dem Phalanx-Muster wachsen zu konnen. Andererseits gibt es in Wil-
dern nicht gentigend offene Stellen fiir ein opportunistisches Wachstum nach dem Guerilla-
Muster, so dafd Zwischenformen selektiert worden sind: weder reines Phalanx- noch reines
Guerilla-Muster.
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